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PREFACIO 


Por espacio de varios años hemos colaborado en la presentación 
de un curso de un año (dos semestres) de duración a nivel de segundo 
año de Universidad, en el cual estudiamos el reino vegetal con un 
enfoque basado en la morfología comparada y en la evolución. Los 
especialistas del equipo que desarrolla esta enseñanza han integrado a 
un micólogo, un ficólogo, un briólogo, un paleobotánico y un taxóno- 
mo especialista en pl-ntas superiores. 

El estímulo para escribir este texto se ha originado directamente 
en nuestros experimentos en el campo de la enseñanza. Creemos que 
el estudiante de botánica obtiene una gran ventaja con el contacto con 
un cierto número de profesores entrenados y experimentados en los 
diversos y altamente especializados campos de la botánica. Asimismo, 
creemos que una colaboración entre especialistas en la elaboración de 
un solo texto puede constituir una contribución singular de cara a los 
estudiantes del reino vegetal al nivel avanzado de un segundo año de 
Universidad. No nos ha sido posible encontrar un texto equilibrado y 
moderno que cubra todos los campos de nuestro curso al nivel desea¬ 
do. Por ejemplo, un texto aceptable en cuanto a la parte Ecológica 
puede ser inadecuado debido a las partes dedicadas a los hongos, a los 
briófitos o a cualquier otro grupo vegetal. Esta obra intenta resolver 
este problema. 

Este texto intenta conducir al estudiante medio un poco más allá * 
de lo que se espera de el al nivel de segundo año y, al mismo tiempo, 
dotarle de materia! bibliográfico suplementario con objeto de conti¬ 
nuar estimulando su interés y su curiosidad. Este texto parte de la 
ba$c de que el estudiante ya ha realizado un curso de botánica de 
primer año universitario, u otro equivalente, y que ha adquirido sufi¬ 
ciente información sobre los procesos biológicos fundamentales, tales 
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como la mitosis y la mciosis. Hemos unificado 
nuestra terminología a lo largo de todo el libro 
mientras ello lia sido posible. Hemos intentado 
también una coniimiidud en el tratamiento de los 
diversos temas, de modo que las tendencias genera¬ 
les de la filogenia y de la evolución no se perdieran 
ni quedaran interrumpidas. liemos intentado tam¬ 
bién, a lo largo de t i obra, aplicar los hallazgos 
de la paleobotanica • < tainente a los representan¬ 
tes actuales de los di. visos grupos de plantas, con 
objeto de ganar perspectiva gracias a estos dos as¬ 
pectos complementarios de la ciencia botánica. 

Las conlribucioncs de cada uno de nosotros, 
siempre alrededor de nuestros respectivos campos 
de especialización, son las siguientes: bacterios, mi- 
xomicetes y hongos (Robert J. Bandoni); liqúenes 
y briófitos (W. B. Schoficld); algas (Robert F. Sca- 
gel y Janet R. Stein); plantas vasculares inferiores 
y paleobotanica (Glenn E. Rouse); y plantas con 
llores (T. M. C. Taylor). Sin embargo, si tenemos 
. en cuenta que hemos reunido nuestros esfuerzos y 
consultado ampliamente entre nosotros con objeto 
de lograr la máxii. a uniformidad y continuidad, 
no es posible definir completamente los límites de 
la contribución de cada cual. Fn el transcurso de 
los trabajos de redacción y de edición de esta obra, 
nos liemos ido conociendo mejor entre nosotros y 
hemos ido aprendiendo a entender y a a ¡reciar 
niucho mejor las disciplinas y los puntos do vista 
propios de cada uno de nosotros. 

Los dibujos originales fueron elaborados por 
l\ Drukkcr Brammall, Frank A. Lang, Ernani G. 
Menez y Margaret (Dean) Jcnscn; reconocemos 
profundamente la importancia do su contribución 
a este texto. Las figuras siguientes son debidas a P. 
Drukker Brammall: 1-1; 3-6 D, 3-8 A; 4-34 A, E, 
4-35 B, C, 4-36, 4-40 A, D, 441 A, 4-42 A-C,’ 
443 A, 444, 446 A, 4-68, 4-70 A, B, D, 4-72, 


4- 75, 4-79 A, C, 4-82 A, 4-84, 4-85 A; 5-2, 5-3, 

5- 8 B, 5-7 A, 5-11; 11-18; 16-4, 16-5, 16-7, 16-10, 
16-11 A, D, F, G, 16-12 C, E, 16-13 A, 3, D, 
16-14 A-G, 16-17 A; K, J, 16-18 A-D, 16-19 A, 
16-20 A-C, E, F, I!, I, 16-22 A-E, G, H, 16-23, 
16-25, 16-27, 16-28, J6-29A, C, F-H; 27-1 al 
27-11, 27-13, 27-15 al 27-36, 27-38. La Sría. Jen- 
sen preparó las siguientes: 5-1 A, C, 54 B, D, 
5-9 A; 16-6, 16-11 E, 16-12 A, B, 16-13 C, E, 
16-14 H, 16-15 B, 16-16 A, D, E, 16-19 B, E, 
16-21 B, E, F, 16-22 F. Todos los dibujos de los 
capítulos 18 a 26 fueron ejecutados ñor Fru-V A . 
Lang. El resto de los dibujos son debidos a Ernani 
G. Meñez. 

Debemos dar también las gracias a las críticas 
constructivas procedentes de un cierto número de 
personas que leyeron diversas partes del manuscri¬ 
to. En especial, estamos en deuda con los profeso¬ 
res Paul D. Voth, de la Universidad de Chicago, 
Warren H. Wagner, Jr., de la Universidad de Michi¬ 
gan, Dominick J. Paolülo, Jr., de la Universidad de 
Illinois, Shirley Sparüng, del California State Poly- 
technic Collcge, C. J. Anastasiou, J. J. Stock y 
Gilbert C. Hughes, de la Universidad de laColum- 
bia Británica, Wilüam A. Jensen, de la Universidad 
de California y Leroy G. Kavaljian, del Sacramento 
State Collcge. Aunque sus comentarios y sus críti¬ 
cas hayan influido sobre la presentación de esta 
obra, los autores toman para sí la totalidad de la 
responsabilidad de su contenido. 

Estamos en deuda con las personas y las edito¬ 
riales que nos prestaron ilustraciones originales y 
nos dieron el permiso para copiar o volver a dibu¬ 
jar diversas figuras. Su origen consta en los corres¬ 
pondientes pies de ilustración. 

• 

Finalmente, queremos agradecer la ayuda 
prestada por el Departamento de Biología de la 
Universidad de la Columbia Británica. 
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INTRODUCCIÓN 


1:1 reino vegetal es el aspecto más dominante y esencial del medio 
ambiente en el que se desenvuelve el hombre. Futre las plantas actua¬ 
les se pueden distinguir más de un cuarto de millón de especies, y el 
registro fósil pone de manifiesto la existencia Jo muchas otras espe¬ 
cies. Esta gran multiplicidad de plantas puede ser estudiada desde 
muchos puntos de vista, según el centro de interés propio de cada 
investigador, ¡.os que se interesan básicamente en las relaciones entre 
las plantas y su medio ambiente otorgarán especial importancia al 
estudio ecológico; otros se centrarán sobre el estudio morfológico, 
anatómico, fisiológico o otológico, y es según estos distintos campos 
de interés especializado cómo se suele dividir el estudio de la botánica. 
En este libro, el concepto de evolución orgánica es el tema que esta¬ 
blece el nexo de unión entre los representantes de los distintos taxo- 
nes. 

Empezaremos por las divisiones primitivas, cuyos miembros están 
probablemente mas cerca de su morfología ancestral y continuaremos 
con las divisiones que presentan cambios evolucionarlos progresiva¬ 
mente mayores. Cada división comprende miembros primitivos y 
miembros avanzados, y ciertas ramas evolutivas pueden conducir a un 
callejón sin salida evolutivo. Existen también grupos aislados cuyas 
afinidades con las plantas actuales y con los fósiles son aún oscuras. Es 
posible que algunos de estos grupos continúen siendo siempre un terna 
de especulación. Esta situación ha conducido a! clásico, aunque actual¬ 
mente pasado de moda, esquema de un árbol de la evolución con un 
tronco centra! -la línea principal del desarrollo evolutivo— con mu¬ 
chas ramas, grandes y pequeñas, implantadas en él. A la luz de los 
conocimientos actuales, muchos botánicos están de acuerdo en que 
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éste no es un modelo satisfactorio, puesto que no 
solamente es groseramente simplificado, sino que 
es inexacto. Nos parece que este “árbol genealógi¬ 
co” estaría en realidad mucho mejor representado 
mediante una red tridimensional de ramas y rane¬ 
tas, un esquema realmente complicado. No es sor¬ 
prendente que existan controversias entre los botá¬ 
nicos en lo que respecta a las relaciones entre la 
mayoría de los grupos. 

En lo que los biólogos están de acuerdo, sin 
embargo, es en que la evolución se ha realizado y 
se realiza aún, tanto en las plantas como en los 
animales. Existe también un amplio acuerdo en lo 
que respecta a los mecanismos que intervienen en 
este fenómeno. Los biólogos reconocen que 
aunque los cambios heredados puedan ser origina¬ 
dos de muchas maneras distintas, los métodos son, 
en lo esencial, variaciones sobre un número limita¬ 
do de temas. Charles Darwin reconoció, hace más 
de un siglo, que la variabilidad es la base biológica 
de la evolución, pero no pudo explicar cómo dicha 
variabilidad aparece en una población, ni cómo se 
transmiten de generación en generación. Su teoría 
de la evolución no disponía de pruebas experimen¬ 
tales, pero era una conclusión basada sobre un gran 
número de sagaces observaciones realizadas en mu¬ 
chos puntos del mundo. La labor de numerosos 
investigadores, empezando por Gregorio Mcndel, 
ha hecho posible que, al fin, comprendamos a 
grandes rasgos la'mecánica de este proceso. 

En el presente volumen, el espacio nos limita a 
ceñimos a unas pocas consideraciones básicas so¬ 
bre el proceso de la evolución orgánica. Para obte¬ 
ner más detalles y resúmenes es oportuno consul¬ 
tar los escritos de Stebbins, Dobzhansky, Huxley, 
Ross y otros. A lo largo de este capítulo nos ocu¬ 
paremos de repasar los temas biológicos generales 
relacionados con el amplio problema de la evolu¬ 
ción de las plantas. 

ALTERNANCIA DE 
GENERACIONES 

Existen pocas dudas acerca de que los mismos 
principios biológicos generales sean válidos tanto 
para la evolución de las algas como para la de las 
plantas con flores. Algunos fenómenos son comu¬ 
nes al ciclo vital de todos los organismos que se 
reproducen sexualmcnte: 1) la singamia, en la cual 
dos gametos fusionan para formar un zigoto, y 
2) la meiosis, la forma especial de división nuclear 
en la cual se producen cuatro meiosporas haploides 
a partir de cada célula madre diploide. Por regla 


general, la singamia y la meiosis son inseparables; si 
en un ciclo se da una de ellas, se da también la 
otra. Sin embargo, entre los heléchos se conocen 
interesantes excepciones a esta regla general. Cier¬ 
tos heléchos se reproducen por apogamia, sin que 
por ello deje de producirse la meiosis. La dotación 
cromosómica resulta doblada, no como consecuen¬ 
cia de la singamia, sino a causa de no producirse la 
citoquinesis en la última división raitótica, antes de 
que se formen las células madres de las meiosporas. 
Por ello, dichas células madres tienen dos juegos de 
cromosomas, lo que les permite sufrir la meiosis. 

En el reino vegetal, es conveniente distinguir 
entre las .dos generaciones que se intercalan entre 
la singamia y la meiosis, una de ellas normalmente 
diploide y haploide la otra. Con frecuencia, la ge¬ 
neración diploide se denomina esporofito, y game- 
tófito la haploide. Esta sigue a la otra en el ciclo 
sexual, lo que constituye la alternancia de genera¬ 
ciones. Estas generaciones se definen como sigue: 
la generación csporofítica empieza con el zigoto, 
mientras que la mcióspora es la primera célula del 
gametófito. La última célula, o la última fase onto¬ 
genética del esporófito, es la célula madre de la 
mcióspora, y la fase terminal del gametófito corres¬ 
pondiente es el gameto. Los tamaños relativo* y la 
naturaleza fotosintética del esporófito y del game- 
tófito son detalles importantes para cada clase de 
oiganisino en particular. Sólo cuando se estudia un 
organismo determinado podemos decir si el game¬ 
tófito es grande y el esporófito es pequeño, o si el 
gametófito es dependiente y el esporófito es inde¬ 
pendiente. 

El próximo paso consiste en estudiar las impli¬ 
caciones biológicas y la importancia del ciclo vital. 
Cuando un fenómeno está extendido, tanto entre 
el reino vegetal como en el animal, con toda proba¬ 
bilidad se trata de un fenómeno significativo; en 
caso contrario, no aparecería con tanta frecuencia 
en giupos de organismos tan poco relacionados. 
Por ello, debemos buscar el significado biológico 
de la reproducción sexual, puesto que se trata de 
una característica obvia del ciclo vital. La respues¬ 
ta a ello se encuentra en la genética. Está aceptado 
de forma general que los cromosomas están dota¬ 
dos de individualidad, de modo que podemos refe¬ 
rirnos al primer cromosoma, al segundo cromoso¬ 
ma, y así sucesivamente. Cada cromosoma está in¬ 
tegrado por genes, cada uno de los cuales ocupa un 
locus definido. Tal como lo descubrió Mendel, 
ciertos genes son dominantes, mientras que otros 
son recesivos. Cuando se cruzan dos razas bien di¬ 
ferenciadas, una dominante y otra recesiva, da la 
sensación que en la F, uno de los genes desaparece; 


se trata del recesivo. Aunque este gen no se mani¬ 
fieste, está todavía presente y, en ciertas circuns¬ 
tancias, puede manifestarse. Dichas circunstancias 
son que puede estar presente en forma duplicada 
(en forma homozigótica). Si ambos progenitores 
son homozigóticos -uno de ellos dominante y el 
otro con el correspondiente gen recesivo- la Fj 
será heterozigótica. La homozigosis tiende a pro¬ 
ducir uniformidad. En teoría, una población com¬ 
pletamente homózigótica que viva en un medio 
uniforme seria completamente uniforme en todos 
sus aspectos. Pero una población compuesta por 
heterozigotos será, en general, una población hete¬ 
rogénea y, por lo tanto, variable. 

Al llegar a este punte deberíamos ocuparnos 
de la meiosis y de lo que ocurre durante la división 
meiótica. ¿Se trata «simplemente de un mecanismo 
para reducir a la mitad el número de cromosomas 
o tiene un significado biológico más profundo? La 
división meiótica es la transición entre el esporófi¬ 
to y el gametófito y en su transcurso se realiza la 
división de un núcleo diploide. Sin embargo, en 
vez de considerar que el número de cromosomas 
del esporófito es de 2n en un sentido algebraico 
ordinario, debe considerarse que es de n pares, co¬ 
mo asi es en realidad ^Cada uno délos progenitores 
ba aportado un juego de n cromosoñias, de modo 
que se encuentran presentes idos juegos de cromo¬ 
somas homólogos denominadosgenjomas./Durante 
la primera anafase de la meiosis^ los cromosomas 
que constituyen las parejas se separan y el conjun¬ 
to de los cromosomas se desplaza hacia los polos 
durante la primera anafase. En el transcurso de la 
segunda metafase estos cromosomas se escinden 
longitudinalmente y las dos nomátidas que se en¬ 
cuentran en cada cromosoma se separan y emigran 
a los polos opuestos. Puesto que las paredes celula¬ 
res normalmente no empiezan a formarse hasta el 
final de la segunda telofase, dentro do Ir. pared de 
la célula madre se forma un conjunto de cuatro 
núcleos haploides, cada uno de ehos con un solo 
genoma. Podemos representar los dos pares de ge¬ 
nes situados en dos cromosomas separados median¬ 
te letias, con A y B para los genes dominantes y a 
y b para los recesivos correspondientes. Durante la 
primera fase de la meiosis la dirección del desplaza¬ 
miento de los cromosomas de cada par depende 
del azar. El cromosoma con A puede ir a parar 
junto al que lleva /?, pero existe igual probabilidi-.d 
de que termine con b. Este resultado es de la ma¬ 
yor importancia, puesto que constituye un meca¬ 
nismo para la segregación , es decir, la disolución de 
las combinaciones de cromosomas y genes. Esta 
distribución al azar nos hace ver claramente que la 


importancia biológica de la meiosis se debe 
constituye un mecanismo que permite realizarilp 
segregación de los crome ;omas y, con ellos, de Ios- 
genes, de una forma al azar. En cambio, la impor¬ 
tancia biológica de la singamia consiste en que' 
constituye un mecanismo para la reagrupación de" 
genes (la posibilidad de reunir genes formando - 
combinaciones nuevas o diferentes). ;' \ 

La importancia de estas conclusiones puede : 
ser ejemplificada con el caso del dondiego de no- " 
che (Mirabilis) y en el cual el gen que regula el color 
de los pétalos produce color rojo cuando la planta 
es homozigótica para uno de los pares de genes y 
blanco cuando es homozigótico el otro par. La 
planta heterozigótica produce flores rosas. Cruzan¬ 
do entre sí los heterozigotos se obtienen, en la 
generación siguiente, unas plantas con flores rojas, 
otras con flores rosas y otras con flores blancas. 
Naturalmente, si en el ciclo vital de este organismo 
no se produjera reproducción sexual alguna, nunca 
aparecerían flores rosas. Las flores rosas no tienen, 
para lo que nos ocupa, otro significado que ejem¬ 
plificar lo que puede suceder exclusivamente corno 
consecuencia de una meiosis seguida de singamia. 

IMPORTANCIA BIOLOGICA 
DE LA SINGAMIA Y 
DE LA MEIOSIS 

Podemos llegar ya a la conclusión de que la 
reproducción sexual (singamia), seguida por la 
meiosis, constituye un sistema que permite la ob¬ 
tención de poblaciones heterozigóticas, es decir, 
poblaciones constituidas por individuos genética¬ 
mente variados. Desde un punto de vista biológico 
a largo plazo, estas poblaciones tienen una proba¬ 
bilidad de sobrevivir más elevada que las .que son - 
uniformes. La razón por la cual esta variabilidad 
tiene importancia biológica la comprenderemos 
pronto. Cualquier crisis o cambio ambiental, tal 
como una fuerte helada, pondrá de manifiesto que, 
en general, no todos los individuos de una misma 
especie responden exactamente del mismo modo 
ante aquella alteración particular. Algunos indivi¬ 
duos morirán pero otros lograrán sobrevivir. Si to¬ 
dos ellos hubieran sido parecidos desde el punto de 
vista genético, o b¡en todos habrían sobrevivido o 
todos habrían sido eliminados. Lo que es también 
importante es que, como resultado de la crisis, la. 
proporción de genes ventajosos habrá aumentado 
y la de genes no ventajosos habrá disminuido. 

La tabla 1-1 presenta los diversos números de 
pares de genes en correspondencia con las clases de 
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esporas posibles, y, en consecuencia, con las de 
gametos que en teoría pueden ser producidos co¬ 
mo resultado de la meiosis, y el número de genoti¬ 
pos diferentes que se pueden producir como resul¬ 
tado de un cruzamiento al azar al producirse la 
singa mi a. Si en el cruzamiento original nos fijamos 
en tres pares de genes, el número de clases de ga¬ 
metos procedentes del cruzamiento entre los indi¬ 
viduos de la F x será de 8 y el número de clases de 
genotipos que podrán producirse será de 27. Am¬ 
bos números aumentan de modo exponencial, de 
forma que en el hombre, con 46 cromosomas y 
miles de genos, es fácil comprender por qué no 
existen dos individuos iguales, a no ser que sean 
gemelos univiteliños. 


TABLA 1-1 


Número de pares de genes 

2 

3 

_ 

6 j /i 

Número de tipos de esporas 
(y de gametos subsiguientes) 

4 

8 

64 

2 n 

Número de gene tipos 
posibles en la i .* 

9 

27 

729 

1 

3* 


Una población heterogénea constituye la ma¬ 
teria piima sobre la cual actúa la selección natural 
para producir formas nuevas. Sin embargo, si la 
selección natural actúa durante un tiempo suficien¬ 
temente largo, !a población tenderá a hacerse ho¬ 
mogénea de nuevo; los individuos poco adaptados 
(y con ellos sus genes) serán eliminados de la po¬ 
blación, y la evolución acabará derivando hacia 
una cierta detención. Pero no hay pruebas de que 
esto haya sucedido (en realidad ha ocurrido lo con¬ 
trario). Por ejemplo, las algas existen desde hace 
unos centenares de millones de años; los pteriu - fi¬ 
los y los briófitos se originaron hace 300 millones 
de años; ambos viven aún en la actualidad y siguen 
presentando, según parece, activas variaciones c hi¬ 
bridaciones. Las plantas con flous, cuya primera 
aparición en el registro geológico se remonta a 
unos 100 millones de años, están evolucionando 
aún sin duda alguna. 

La mayor parte de los animales son unisexua¬ 
les, mientras que las plantas son en su mayoría 
bisexuales. Esto significa que en las plañías existe 
una posibilidad inherente para la autofecundación, 
lo cual es, desde el punto de vista biológico, inde¬ 
seable. puesto que tiende a producir poblaciones 
homozigóticas. Así, no es sorprendente encont- •: 
en las plantas que, por obra de la selección naturai, 
ha aparecido una tendencia evolutiva claramente 
definida a evitar la autofecundación. En otras 
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palabras, las especies que reproducen por fecun¬ 
dación cruzada tienen una ventaja genética sobre 
las que se reproducen per autofecundación. En el 
transcurso de la evolución del reino vegetal, se han 
desarrollado muchos dispositivos ingeniosos (algu¬ 
nos de los cuales se estudiarán más adelante) orien¬ 
tados al logro de la fecundación cruzada. 

LAS MUTACIONES 

Con el tiempo, incluso las poblaciones en las 
cuales domina la fecundación cruzada tenderían a 
hacerse más o menos uniformes, debido a que ni la 
singamia ni la meiosis pueden agregar nada nuevo a 
la reserva de genes de una especie dada. Para que la 
evolución continúe, deben agregarse nuevas carac¬ 
terísticas a las poblaciones; estas características 
aparecen de tiempo en tiempo y son debidas a las 
mutaciones. Esfas pueden -er de distintos tipos. La 
más sencilla, y probablemente la más frecuente es 
la mutación a nivel del gen, que corresponde a un 
cambio intrínseco en un gen particular, cambio 
que queda registrado en la estructura del gen. Este 
cambio va pasando a todas las réplicas sucesivas del 
gen. La primera mutación que se reconoció en una 
colonia salvaje de Drosophila de ojos rojos fue la 
que presentaba un individuo con los ojos blancos. 
Este nuevo tipo de gen no había aparecido por 
obra de la segregación ni de una nueva combina¬ 
ción de genes; una característica claramente nueva 
había sido agregada a la reserva de genes de aquella 
colonia. Lo que es especialmente importante es 
que esta característica puede ser heredada y con 
ello transmitida a la descendencia. Se conocen ac¬ 
tualmente centenares de mutaciones observadas en 
Drosophila y en muchos otros animales y plantas. 

La mutación a nivel del gen es el tipo básico 
de mutación y, por esta causa, es el único camino 
seguido para la introducción real de novedades en 
la reserva de genes, por lo cual es probablemente el 
tipo más importante. Esto es especialmente signifi¬ 
cativo para los compone-¡tes de los diversos grupos 
de plantas (como los bacterios y las algas azules) 
en donde la reproducción sexual es poco frecuente 
o falta. Sin embargo, se conocen otros tipos de 
mutaciones relacionados con cambios en la estruc¬ 
tura croincsómica debidos a fenómenos genéticos 
tan bien conocidos como el entrecruzamiento, in¬ 
tercambio de segmentos, inversiones y fragmenta¬ 
ción. Dichas alteraciones establecen cambios en lo¿ 
grupos ligados, cuyo resultado son nuevas combi¬ 
naciones de genes. 

Otro tipo de mutación, más frecuente en las 


plantas, es e! debido a cambios en el número de los 
gen ornas existentes en el núcleo. Este tipo de mu- 
tan tes se denominan poliploides. Se conocen dos 
tipos básicos de poliploides: autopoüploides y r.Jo¬ 
po lipl cides. En la autopoliploidía, un individuo di- 
ploidc con 2/i cromosomas produce espontánea¬ 
mente gametos diploidcs a causa de alguna irregu¬ 
laridad en la meiosis. Cuando dos de estos gametos 
diploidcs fusionan entre sí, el esperófito resultante 
tendrá 4/7 cromosomas, es decir, cada núcleo ten¬ 
drá cuatro genomas. En ciertos géneros de plantas 
se conocen largas series de poliploides. Por ejem¬ 
plo, en los trigos, que han sido estudiados con al¬ 
gún detalle, n = 7; y se conocen especies con 14, 
21, 28, 42 y 56 cromosomas. Dichas combinacio¬ 
nes se denominan diploidcs, triploides, tetruploi- 
des, y así sucesivamente. . 

Un punto a destacar es (jue, en los tctraploi- 
des, debido a que poseen 2/? pares de cromosomas, 
la meiosis puede tener lugar de forma normal. Sin 
embargo, es probable que la fertilidad se vea hasta 
cierto punto reducida, debido a que en la primera 
fase de la meiosis tres de los cromosomas homólo¬ 
gos pueden ir a parar a un polo y sólo uno al otro 
polo. Cuando sucede esto, el desequilibrio cromo- 
sómico puede ser causa de una pérdida de vigor o 
incluso del establecimiento do condiciones letales. 
La phna fertilidad se da solamente cuan.!o los cro¬ 
mosomas se reparten en dos juegos iguales, es de¬ 
cir, con dos genomas completos por cada gameto. 
Naturalmente, los gametos procedentes de un te- 
traploide serón diploidcs. Es frecuente que se ur.an 
con gametos haploides de la misma especie para 
producir un ziguto triploide. Existen trigos con 21 
cromosomas (trigos triploides); también se cono¬ 
cen trigos pentaploides, con cinco dotaciones de 
genomas. Los triploides son altamente estériles a 
causa de la imposibilidad de dividirse un número 
impar de genomas en dos partes cualitativamente 
iguales durante la meiosis. Sólo por un azar remoto 
se producirá un gameto viable, por lo cual, desde el 
punto de vista práctico, ios triploides se consideran 
estériles, l odo esto es también válido para el caso 
de números impares de ploides (caso que se repro¬ 
duce de una forma especial que será estudiada en 
el capítulo 27). 

El segundo tipo de poliploide es el alopoliploi- 
de (o afipoliploide) que precede de un cruza¬ 
miento interespecifico. Al principio, los híbridos 
dioloides tendrán n + n l cromosomas. Este es tam¬ 
bién estéril, porque, a menos que las dos especies 
parcntales sean muy próximas, los cromosomas ge¬ 
néticamente homólogos no se encuentran en forma 
duplicada, por lo cual no puede producirse una 


meiosis normal. Se conoce un cierto número de 
híbridos interespecíficos. 

En algunos casos, y de forma completamente 
espontánea, estos híbridos diploidcs pueden mular 
para formar un alotetraploide que tendrá 2 (n I- / 7 1 / 
cromosomas o fn + n l ) pares de ellos. Uno de los 
ejemplos clásicos de este caso es el Je Prímula 
kewcnsis , que apareció en un cultivo. Se trata de 
un híbrido interespecífico de P. floribunda y p m 
vcrticiUala. Cada una de las especies progenitoras 
posee ! 3 cromosomas, peto el híbrido alotetraploi¬ 
de posee 36. Este tipo de mulantes son fértiles, 
puesto que cada cromosoma está presente por du¬ 
plicado. Sin embargo, estos individuos están gené¬ 
ticamente aislados de sus predecesores y, si presen¬ 
tan suficientes diferencias morfológicas, pueden 
sor considerados propiamente como nuevas espe¬ 
cies. De este modo, pueden aparecer especies nue¬ 
vas literalmente en una sola noche. Como en el 
caso de Prímula kewensis, la selección no intervie¬ 
ne; todo empieza con un cruzamiento interespecí¬ 
fico seguido por la duplicación del número de los 
cromosomas para producir un alotetraploide. Me¬ 
diante cruces apropiados, se han obtenido diversas 
especies de plantas que se encontraban ya en la 
naturaleza, y de las cuales se sospechaba que eran 
alotetraploides ,'Sparrina townsendii — S. alterni - 
flora x S. marítima). 

Probablemente, Ownbey es el primer botánico 
que comprendió realmente que en la naturaleza 
aparecen nuevas especies alotetraploides. Observó 
primero híbridos estériles entre tres especies de 
Tragopogón. Algunos años más tarde se produjo 
u .,.1 duplicación de los genomas, cuyo resultado 
lúe la aparición de dos alotetraploides fértiles y un 
tercero parcialmente estéril. Ownbey designó los 
dos taxones fértiles como especies nuevas, basán¬ 
dose en que: “ 1 ) son un grupo natural, caracteriza¬ 
do por una combinación de características morfo¬ 
lógicas distintivas; 2 ) se reproducen a sí mismos 
en condiciones naturales, y 3) el intercambio ge¬ 
nético entre los anfiploides y las especies parenta- 
les queda impedido por una barrera genética (nivel 
de ploidía). . He aquí un ejemplo notable del 
origen de una especie nueva mediante una sola mu¬ 
tación. 

Un tercer tipo de mutación es el aneuploide, 
en el cual se produce la adición o la pérdida de un 
cromosoma. En estos casos, el número de cromo¬ 
somas se escribe como 2 n -f 1 ó 2 n - 1. E 11 ciertos 
géneros, como en Car ex, n puede tener valores de 
6 , 7, 8 , 9, 10, 13, etc., según la especie. Esta serie 
es, pues, una serie aneuploide en la cual un cromo¬ 
soma se encuentra en forma triplicada (o en forma 


INTRODUCCIÓN 5 



de uno solo) en el esporófilo, mientras que todos 
los demás se encuentran por duplicado, El que está 
por triplicado es un trisómico. Puede haber como 
máximo tantos trisómicos en una especie como 
cromosomas en un genoma;es decir, si n - 9, pue¬ 
den haber nueve trisómicos. Estos tipos do anoma¬ 
lía han sido estudiados con el genero Datura > de la 
familia del tabaco (solanáceas). Un punto impor¬ 
tante acerca de los trisómicos es que vuelve a pro¬ 
ducirse un desequilibrio cromosómico que provoca 
una fuerte reducción de la fertilidad. 

Deberíamos subrayar aquí que incluso en los 
casos en que la reproducción sexual falta, ciertas 
mutaciones dan como resultado una cierta flexibi¬ 
lidad genética, aunque más limitada. Aunque los 
progenitores sean todos del mismo genotipo, esto 
puede producir una población particularmente 
bien adaptada a ciertas condiciones del medio que 
puedan tener así glandes probabilidades de éxito. 
Muchas compuestas herbáceas (por ejemplo, el 
diente de león) corresponden a esta categoría. 

LA ESCALA DEL TIEMPO 

En nuestro estudio de la evolución nos hemos 
centrado especialmente sobre la importancia de las 
mutaciones, de la variabilidad y de la selección na¬ 
tural. Otro factor especialmente importante es el 
tiempo: todos los demás factores requieren consi¬ 
derable:» períodos de tiempo para lograr su expre¬ 
sión completa. Las últimas estimaciones dan para 
h edad de la Tierra cifras de 5 000 000 000 a 
6 000 000 000 de años. Los primeros fósiles halla¬ 
dos corresponden a unos 2 000 000 000 de años 
de antigüedad. Entre la formación de la 'hierra y la 
aparición de estos primeros fósiles su ¿¡ó la vida. 
Aunque el registro fósil de las plantas, desde 
400 000 000 a 600 000 000 de años es muy esca¬ 
so, puede admitirse con seguridad que, previamen¬ 
te a este tiempo, debió irse desarrollando la evolu¬ 
ción con rapidez. En las últimas épocas geológicas, 
los restos fósiles de diversos grupos de planta; nos 
proporcionan un cierto registro de los procesos 
que tuvieron lugar durante la evolución. Estos res¬ 
tos constituyen la información de que disponen los 
pcj-mbotáricos corro guía en su reconstrucción del 
pasado. 

Es extremadamente difícil para nosotros, 
puesto que nuestra experiencia personal queda li¬ 
mitada aproximadamente a unos 75 años, com¬ 
prender el significado de períodos de tiempo de 
varios miles de millones de años. Un procedimien¬ 
to útil consiste en pensar en la edad de la Tierra 


(unos ó 000 000 000 de anos) representada por un 
año del calendario, que empezará el día 1 de ene¬ 
ro. Según esta escala de comparación, los primeros 
fósiles corresponderían aproximadamente al 1 de 
septiembre. Muchos grupos de algas y de animales 
primitivos no aparecerían hasta el 30 de noviem¬ 
bre; las plantas vasculares indudable s, hasta el 7 de 
diciembre; y ¡hasta el 25 de diciembre no aparece¬ 
rían las primeras plantas con flores! 

Si pudiéramos realizar una serie de fotografías 
tomadas de tiempo en tiempo de diversos fósiles 
pertenecientes a épocas diferentes y proyectára¬ 
mos las películas obtenidas, podríamos ver un cua¬ 
dro del proceso evolutivo general desplegándose 
ante nuestros ojos. Esta película, naturalmente, 
nos permitiría ver solamente los acontecimientos 
evolucionarlos mas importantes; seguramente no 
apreciaríamos los cambios imperceptibles que se 
originan por obra de pequeñas mutaciones, de cru¬ 
zamiento entre razas y de selección natural. Sin 
embargo, de acuerdo con las pruebas aportadas por 
los estudios genéticos modernos, tales cambios so 
han producido a lo largo de milenios, y podemos 
afirmar con confianza que el mismo tipo de in¬ 
fluencias han sido las que han tenido la principal 
intervención en la evolución desde los inicios de la 
vida. 

Es fácil ver que la reconstrucción y la interpre¬ 
tación de lestos fósiles de plantas es importante no 
sólo para entender la evolución sino también para 
esclarecer el origen de las relaciones entre los gru¬ 
pos actuales de plantas. En donde el registro fósil 
es relativamente bien conocido, como en las plan¬ 
tas vasculares, la historia evolutiva y las interrela¬ 
ciones son mejor conocidas. Por la misma razón, 
los grupos con registro fósil insuficiente como el 
de los briófi'.cs, no pueden relacionarse entre sí de 
una manera tan satisfactoria, y sus intcrrelacioncs 
supuestas son más dudosas. En dichos grupos, es 
claramente necesario reconstruir el curso probable 
seguido por la evolución y esbozar las interrelacio¬ 
nes basándose exclusivamente en la posesión de 
características morfológicos, anatómicas, bioquí¬ 
micas o ecológicas parecidas. 

EFECTOS* DEL MEDIO 
AMBIENTE 

De cara a nuestras predicciones nos ayuda la 
comprensión de las pruebas y realidades que nos 
rodean. Sabemos que el fenotipo de un individuo 
es el resultado de la acción del ambiente sobre su 
genotipo. El mismo genotipo, expuesto a distintos 


tipos de ambiente, puede presentar genotipos dife¬ 
rentes en correspondencia con las diferencias del 
medio ambiente. Esto es especialmente visible en 
el caso de ciertas fanerógamas de vida anfibia. Por 
ejemplo, en Totamogeton y una planta acuática, las 
hojas sumergidas son finas, con frecuencia lineales, 
carecen de cutícula y no poseen estomas. Las hojas 
emergidas, que flotan sobre la superficie del agua, 
son más gruesas, generalmente elípticas y poseen 
estomas y cutícula bien diferenciados (fig. 1-1 A). 
El ranúnculo acuático, Ranunculus aquatilis (fig. 
1-1 B), constituye un ejemplo aún más notable. En 
esta planta las hojas sumergidas están profunda¬ 
mente divididas, mientras que las hojas aéreas son 
simplemente lobuladas. En la mayoría de los gru¬ 
pos vegetales podemos encontrar ejemplos pareci¬ 
dos. Esta plasticidad fenotípica permite que la 
planta tenga un más amplio campo de tolerancia 
frente al medio y le asegura una mayor probabili¬ 
dad de supervivencia en un medio sujeto a variacio¬ 
nes. 

En una población integrada poruña sola espe¬ 
cie, se da con frecuencia una selección de fenoti¬ 
pos particulares por parte del ambiente. Por ejem¬ 
plo, en la milenrama (Achillen) se han ohservado 
varias razas fenotípicas. En las regiones montaño¬ 
sas de California la mayoría de las plantas de esta 
especie quedan achaparradas, mientras que las que 
crecen en las tierras bajas son altas. Incluso cuando 
en un mismo medio se cultivan plantas proceden¬ 
tes de localidades topográficas distintas, cada uno 
de los fenotipos seleccionados de modo natural se 
mantiene distinto. 

La variación ambiental en zonas geográficas 
tanto amplias como restringidas ha conducido a 
la selección de plantas cuya morfología y otras 
« aracter .'¿nicas les permiten sobrevivir y reproducir¬ 
se. Con un conocimiento de la morfología externa 
de las plantas es posible generalizar sobre los cli¬ 
mas. Por ejemplo, puede describirse una región 
dada enumerando su espectro de formas de vida, 
espectro que depende del clima de la región. El 
espectro de las formas de vida correspondiente a 
las regiones árticas es muy distinto del de un clima 
desértico, puesto que la selección natural habrá se¬ 
leccionado un conjunto diferente de tipos morfo¬ 
lógicos adaptados al medio de cada región. Muchas 
plantas se ven morfológicamente limitadas a un pe¬ 
ríodo e.-dacional de buen desarrollo correspondien¬ 
te a las condiciones favorables para el desarrollo de 
las partos aéreas; y si son perennes, deben poseer 
algunos sistemas que les permitan sobrevivii des¬ 
pués de la estación desfavorable. Muchas flores sil¬ 
vestres de primavera, que nos son familiares, tienen 


una época vegetativa relativamente corta, a pes^ 
de lo cual son perennes; son plantas que entran y¿í* 
en reposo a principios de verano. 7 * 

La morfología general de una planta, además 
de venir determinada por su genotipo, está tam¬ 
bién influida por el efecto del medio ambiente. 
Este, a su vez, actúa como un factor selectivo fun¬ 
damental frente al espectro de tipos morfológicos 
de una región dada. La interacción de estos facto¬ 
res, al igual que de otros, ha conducido a la evolu¬ 
ción de los tipos de vegetación del mundo. 

Asimismo, la morfología general de las plantas 
determina el papel que cada una de ellas tendrá en 
el desarrollo de una comunidad vegetal. Las prime¬ 
ras plantas que colonizan una región adecuada y 
disponible son marcadamente distintas do las que 
la ocuparán más tarde. Claro está que la morfolo¬ 
gía no es el único factor que interviene, pero debe 
darnos algunas indicaciones sobre las exigencias f ; - 
siológicas de muchas especies. 

Según sus necesidades nutricionales, las plan¬ 
tas pueden dividirse en diversos grupos. Por ejem¬ 
plo, la mayoría de las plantas autotróficas sólo ne¬ 
cesitan sustancias inorgánicas y una fuente de 
energía para el crecimiento. Si la fuente de energía 
es el sol, las plantas se denominan fotoautotrófi- 
cas; si la energía proviene de reacciones químicas, 
las plantas se denominan quimioautotróficas. Las 
plantas quimioautotróficas obtienen la energía me¬ 
diante reacciones de oxidación-reducción que tie¬ 
nen lugar entre diversas substancias inorgánicas, 
como el ácido sulfhídrico, el amoniaco y el hidró¬ 
geno. Las plantas autotróficas asimilan anhídrido 
carbónico y, en su mayor parir 1 , obtienen el hidró¬ 
geno a partir de donadores inorgánicos. Sin embar¬ 
go, se conocen unos pocos bacterios fotosintéticos 
que pueden utilizar ácidos orgánicos como dona¬ 
dores de hidrógeno. 

A diferencia de las autotróficas, las plantas he- 
te**otróficas deben disponer de alguna fuente de 
substancias orgánicas. Estos compuestos orgánicos 
actúan como substratos oxidables; son a la vez una 
fuente de energía y de carbono. Algunas plantas 
hcterolróficas asimilan pequeñas cantidades de 
anhídrido carbónico, pero deben disponer de sumi¬ 
nistros adicionales de carbono y compuestos orgá¬ 
nicos. Dichos compuestos pueden proceder de las 
plantas muertas o de restos de animales, en cuyo 
caso dichos organismos se denominan saprofitos o 
saprobios. En cambio, los heterótrofos parásitos 
satisfacen sus necesidades a expensas de hospedan¬ 
tes vivos. Algunas plantas parásitas son parásitos 
obligados; deben disponer de un hospedante vivo. 
Otras, que se incluyen entre los parásitos 
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FIGURA 1 i Diferencias en la respuesta fenotípica relac»onsd3 con difcrervcias am¬ 
bientales en el caso cíe las hojas emendas y sumergidas. A, Potamogetón grnmminsjs, 
X 0,5; B, Ranúnculos aquatilis, X 0,5. 


facultativos, pueden vivir tanto en forma saprofíti¬ 


ca como en forma parásita. 

La mayor parte de las algas, de los bróíitos y 
de las plantas vasculares son fotoautótrofos. 
Aunque fotoautotróficos, ciertos bacterios y algas 
son capaces de vivir en medios con sustancias orgá¬ 
nicas en forma disuelta. Estos casos pueden consi¬ 
derarse como heterótrofos facultativos o mixetro- 
fos. Existen unas pocas algas fototróficas que no 
son completamente independientes de los aportes 


externos de substancias oigánieas; estos auxóírofos 
son incapaces de sintetizar ciertas sustancias in¬ 
dispensables para el crecimiento. Aunque perter.e- 
cientes a grupos básicamente autotróficos, un cur¬ 
to número de plantas pueden ser parásitas, serrupa- 
rásitas o saprofíticas, como oc e con !a cu. cuta, 
el muérdago y Mono tro fia uniflora , respcctivainen- 
te. 

Ninguno de los bacterios *ii de los hongos 
posee clorofilas del tipo de las que so encuentran 


en los demás grupos de plantas. Sin embargo, algu¬ 
nos bacterios poseen pigmentos en cierto modo 
parecidos y pueden llevar a cabo la fotosíntesis; 
otros bon quimiotróficos. La mayor parle de las 
especies bacterianas y la totalidad de los hongos 
verdaderos y do mixomicctos son heterotró fíeos. 
Entre dios, só’o los mixumicetos son fagot i ó fices, 
es decir, in; n partículas alimenticias sólidas. 
Unas pocas i ;s unicelulares son fagotróficas, 
aunque esto tro entre especies provistas de clo¬ 
rofila. 

Entre los diversos organismos existen muchas 
inteireIacior.es, y éstas son con frecuencia impor¬ 
tantes para su nutrición. Se observa una tendencia 
a considerar una sola planta o el cuerpo de un 
anima! como un individuo, pero generalmente esto 
sólo es cierto en un solo sentido. Después de un 
detenido examen, se encuentra que muchos de es¬ 
tos “individuos'’ resultan ser agiegados do indivi¬ 
duos pertenecientes a diferentes especies. Por 
ejemplo, se pueden aislar, a partir de las partes 
internas o de la corteza de un solo árbol muchas 
algas, hongos, bacterios y otros organismos. Algu¬ 
nos ile estos organismos son parásitos o pueden 
llegar a serlo si el estado del hospedante lo permi¬ 
te. Otros son saprofíticos y viven sobre las partes 
muertas de la planta. Incluso otros colaboran, en 
cierto modo, con la planta hospedante. El término 
simbiosis, tal como lo aplicaba originariamente De 
Bary, se empleó para denominar cualquier relación 
de este tipo entre organismos distintos. Esíe térmi¬ 
no se aplica ahora de forma general a lo que queda¬ 
ría mejor descrito con c! de parasitismo recíproco. 
Son ejemplos conocidos de este fenómeno, entre 
las plantas, las relaciones entre algas y hongos que 
constituyen los liqúenes, y las relaciones micro» rí- 
cicas, en donde ambos participantes resultan bene¬ 
ficiados por la asociación. Los que estén interesa¬ 
dos en conocer una clasificación completa de las 
relaciones simbióticas pueden consultar la Jara de 
McDougal. 

A primera vista, puede parecer que la nutri¬ 
ción y la simbiosis tienen poca importancia de cara 
a los estudios morfológica• Sin embargo, forma y 
función se dan la mano, y «a evolución de diversos 
grupos de organismos se realiza algunas veces de 
forma relacionada. Nadie discutiría el hecho de la 
buena adaptación morfológica de las hojas a la fo¬ 
tosíntesis. Tampoco hay ninguna duda de que cier¬ 
tas características morfológicas, tanto dejas plan¬ 
tas como de los animales, van directamente unidas 
a las relaciones simbióticas. Por ejemplo, el néctar 
de las llores actúa atrayendo a los insectos que 


transportarán el polen. Los hongos depredadores 
producen curiosos lazos capaces de capturar nema- 
todos, lazos que en muchos casos sólo se forman 
cuando en el medio que rodea al hongo viven di- 
chos gusanos. 

Oíros ejemplos frecuentes de correlación de 
estructura con relaciones de parasitismo y de sim¬ 
biosis son los siguientes: haustorios de plantas vas¬ 
culares y hongos parásitos; bolsas especiales en los 
insectos (pie cultivan hongos, en las cuales eonser- 
v.in el inoculo fúngico; y la forma especial de las 
raíces habitadas por hongos micorrícicos o por 
bacterios fijadores de nitrógeno. 

EL CRITERIO EVOLUTIVO 

La meta que so han propuesto ciertos botáni¬ 
cos investigadores es intentar determinar las rela¬ 
ciones filogenéticas entre los organismos. Induda¬ 
blemente, la evolución es la clave de dichas relacio¬ 
nes filogcncticas; por ello, cualquier piueba que 
arroje luz sobre el proceso de la evolución aclarará 
también los problemas de filogenia. Por esta razón, 
siempre que se dispone de registro fósil, los datos 
correspondientes se han incluido en la parte dedi¬ 
cada a cada grupo de plantas. 

Casi con toda certeza, los primeros grupos de 
plantas que aparecieron en la evolución fueron 
bacterios, hongos y algas. A ellos corresponde el 
registro fósil más antiguo de que disponemos, y 
existen componentes de estos grupos que parecen 
estar muy coica de los antecesores unicelulares de 
las plañías pluricelulares. Aunque los briófiios lian 
dejado un registro fósil bien pobre, se considera 
que han evolucionado aproximadamente al mismo 
tiempo que las plantas vasculares, es decir, en algu¬ 
na época situada en la era paleozoica. Sabemos que 
se dispone de fósiles indudables de plantas vascula¬ 
res desde mediados del Paleozoico, pero es posible 
que haya que situar su aparición más al principio 
de esta era. Puesto que tienen la historia fósil más 
completa entre todas las plantas, basándose en ella, 
su evolución puede ser trazada con mucha mayor 
certeza. Se sostiene generalmente, hoy en día, que 
los briófiios y las plantas vasculares derivaron por 
evolución de las algas verdes de la línea de las do- 
rofíceas, pero el momento exacto y la forma en 
que lo hicieron está aún en duda. 

Puesto que el enfoque evolucionista nos sumi¬ 
nistra un eje común para examinar el desarrollo del 
reino vegetal, puede considerarse que el principal 
tema de este libro es la evolución. 
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CLASIFICACIÓN 


Ln ciencia, como en otros campos del conocimiento, es difícil 
retener y recordar un amplio número de hechos inconexos. Por esta 
razón, los científicos han ideado métodos especiales para organizar la 
información. Muchos de estos métodos han quedado concretados en 
esquemas formales o clasificaciones. Los botánicos han adaptado a las 
plantas varios símc*' sistemas de clasificación. Algunos de éstos, 
basados arbitrariamente en un número limitado de criterios, se deno¬ 
minan clasificaciones arbitrarias; otros, basados en un amplio número 
de características, se denominan clasificaciones naturales. En algunos 
casos, estas clasificaciones pueden presentar relaciones evolucionarías, 
y pueden ser fenéticas o filogcncticas. 

SISTEMAS FENETICOS 
Y SISTEMAS FILOGENETICOS 

Tanto en los sistemas de clasificación filogcncticos como en los 
fenéticos, el biólogo intenta disponer las plantas o los anim .'es en un 
sistema, empezando por los más sencillos hasta llegar a los organismos 
más completos según caminos que parecen haber sido los que ha segui¬ 
do la evolución. Así, al llegar a cualquier grupo de especies, los biólo¬ 
gos intentan seleccionar características a las que atribuyen significa¬ 
ción filogenética. Los criterios empleados en ello varían ampliamente 
según sea el grupo de plantas en cuestión y el nivel de la clasificación. 
I os sistemas filogcnéticos utilizan pruebas basadas en los antecesores 
fósiles, mientras que los sistemas fenéticos se basan normalmente sólo 
sobre la información existente en las plantas actuales (véase cap. 28). 
En ambos sistemas, las características o criterios pueden ser 

ti 
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morfológicos o anatómicos, si se basan sobre !a 
disposición celular o la org .ni/ación de las células 
de forma y función parecidas que constituyen teji¬ 
dos. Pueden ba.\jise fundamentalmente en caracte¬ 
rísticas bioquímicas o fisiológicas, tales corno la 
naturaleza de la pared celular, de las reservas nutri¬ 
tivas y de les pigmentos. Pueden centrarse en los 
órganos reproductores o en la distribución de las 
diversas partes o células íeproductoras móviles de 
estos órganos. O pueden fijarse en detalles Otológi¬ 
cos, como el número de cromosomas o diversas 



como característica esencial el ser razonablemente 
constantes. 

Así, para clasificar las plantas es necesario ob¬ 
servar y evaluar muy diversos tipos de característi¬ 
cas y, normalmente, con considerable detalle. Para 
llegar a obtener una ordenación satisfactoria puede 
ser necesario examinar la morfología de una planta 
y su anatomía; y estudiarla desde el punto de vista 
citológico, genético, bioquímico y ecológico. 

LA NECESIDAD DE LA IDENTIFICACION 
DE LAS PLANTAS 

En ciertos aspectos taxonómicos, la botánica 
es esencialmente una ciencia descriptiva. Del mis¬ 
mo modo que los físicos y los químicos emplean 
unidí- 'es como los erg, los grados, los electrones y 
los gran *s, los botánicos tienen una unidad funda¬ 
mental: la especie. Sin embargo, contrastando con 
la exactitud que caracteriza a las unidades de los 
físicos y de los químicos, las especies no son tan 
fáciles de definir, y pocos biólogos las definen 
exactamente del mismo modo. Esto es principal¬ 
mente debido a que las especies no . un estáticas. Si 
admitimos que las especies son unidades vivas evo¬ 
lucionarlas y que están sujetas a cambios genéticos, 
queda entonces claro que no pueden permanecer 
estáticas. Nos encontrarnos con poblaciones diná¬ 
micas, sujetas a cambios y con fluctuaciones que 
algunas veces son causa de superpoblación en algu¬ 
nos caracteres esenciales. La difuminación de los 
límites entre las especies hace con frecuencia que 
la determinación de éstas sea hasta cierto punto 
arbitraria. Así, al cambiar el concepto de una espe¬ 
cie, el sistema de clasificación debe ser modificado. 
Se hace necesario introducir cambios a medida que 
se va disponiendo de mayor información acerca de 
las diversas especies, y también debido a que pue¬ 
den aparecer diferencias significativas dentro de las 
mismas especies, como consecuencia de la evo¬ 
lución. 


En aspectos más exactos de !a botánica, corno 
los que tratan de los procesos fisiológicos y bioquí¬ 
micos, las conclusiones a que se llega deben rela¬ 
cionarse con especies o géneros particulares. Per 
eüo, es importante que los botánicos sepan cómo 
identificarlos. Por ejemplo, si ciertos fenómenos 
particulares se atribuyen a una especie dada, debe¬ 
mos estar seguros de que, cada vez que realicemos 
un cierto trabajo experimental, estemos emplean¬ 
do individuos pertenecientes a la misma especie. Es 
más, deberíamos estar ciertos do que las plantas 
empleadas no son solamente iguales desde el punto 
de vista morfológico sino también desde el punto 
de vista genético. Claro está, la utilidad de los estu¬ 
dios fisiológicos o experiincnTuies uepemic 
mente de la base taxonómica sobre la cual están * 
fundamentados. Se sabe que ciertos organismos 
son muy parecidos moiilógicamente, pero genéti¬ 
ca o fisiológicamente son muy distintos; en cam¬ 
bio, se sabe que otros organismos son muy pareci¬ 
dos morfológica y fisiológicamente, pero genética¬ 
mente son completamente distintos. En otras 
ramas de la biología, como en la ecología y la 
genética, os igualmente importante tener un buen 
conocimiento de los aspectos taxonómicos del pro¬ 
blema investigado. 

NIVELES 

DE CLASIFICACION 

Debemos reconocer que cualquier sistema 
creado por el hombre está sometido a la influencia 
de su particular interpretación de la naturaleza y 
de los procesos naturales tal como son conocidos 
en aquel momento, así como a su conocimiento de 
la historia evolucionarla de las plantas reconstruida 
a partir del registro fósil. Por esta razón han apa¬ 
recido tantos sistemas de clasificación, en particu¬ 
lar para los niveles superiores de clasificación. Los 
botánicos difieren en sus opiniones y han apre¬ 
ciado las mismas pruebas procedentes de plantas 
vivas y fósiles concediendo distinta importancia a 
los criterios empleados para distinguirlos taxones. 

Las principales categorías que se usan de mo¬ 
do general en la clasificación de las plantas son las 
siguientes: 

Reino vegetal 
División 
Clase 

Orden 

Familia 

Género 

Especie 
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H1 sistema de clasificación adoptado en este 
libro aparece, junio con los nombres de los diver¬ 
sos grupos, en las guardas de este volumen. 

NOMENCLATURA 

El modo de nombrar las plantas que <e ha 
aceptado inteinacionalmente está basado en un sis¬ 
tema binumial de nomenclatura. Con algunas dife¬ 
rencias, nuestro sistema de nomenclatiua moderno 
arranca de los trabajos de Linneo publicados en 
1 753. En ellos propuso que los géneros se dividie¬ 
ran en especies y que el nombre de 
tuviera lorinaüo por dos palabras, el nombre ge¬ 
nérico seguido por un epíteto específico. La mayo¬ 
ría de los nombres y de los epítetos se sacan de 
palabras de raíz griega o latina, y en muchos casos 
son descriptivos. Un ejemplo de uno de los bino¬ 
mios de Linneo es Ptaidium aquilinum, cuya eti¬ 
mología es: del griego Pteris (un tipo de helécho) y 
del latín aquila (águila, por referencia al aspecto de 
águila volando que presentan los haces vasculares 
del pecíolo). Empleando este procedimiento, Lin¬ 
neo croó cientos de binomios para denominar plan¬ 
tas y animales, muchos de los cuales se usan toda¬ 
vía. 

La mayor ventaja de los binomios latinos radi¬ 
ca en que son comprendidos y aplicados por todos 
los investigadores del mundo. El latín y el griego 
son lenguas antiguas y bien establecidas, y son sufi¬ 
cientemente fioxiblts para permitir un número casi 
ilimitado de combinaciones para emplear como 
nombres. Este sistema es preferible a cualquier 
otro que emplee nombres locales, provinciales o 
incluso nacionales. Los nombres populares tienen 
poco significado para la gente de otros países, o 
incluso para los habitantes de distintas partes de 
un mismo país, y con frecuencia pueden confun¬ 
dirse con nombres aplicados a la vez a organismos 
distintos. Un ejemplo es el de diversas plantas que 
se denominan “cedro”. Este nombre se empica, 
entre otros, para designar algunas de las especies de 
géneros de coniferas. Chamaecy parís, cedro ama¬ 
rillo y ciprés amarillo; Thuja, cedro rojo; Cedras, 
cedro del Líbano; Libocedrus, cedro de incienso; 
Juniperus , cedros de lápices, y también se aplica a 
un género de angiosperma. y Cedrela, cedro de ca¬ 
jas de cigarro. 

El binomio es un simple nombre, un simple 
sistema de designar una planta dada. No tiene otra 
significación iilogencíica que indicar el género al 
cual pertenece una especie dada. Así. si una planta 
ha sido correctamente identificada y bien 


denominada, siempre llevará el mismo binomio y 
ninguna otra planta podrá llevarlo. 

Para asegurar la estabilidad de la nomencla¬ 
tura, so lia organizado la Asociación Internacional 
u'e Taxonomía Vegetal, con la finalidad dees- b! c - 
cer principios y procedimientos tanto para la clasi¬ 
ficación (taxonomía) como para la nomenüatuia 
(denominación). Muchos Je los problemas que sur¬ 
gen en la nomenclatura son francamente comple¬ 
jos, y la Asociación Internacional, con periodici¬ 
dad de unas pocos anos, un Código internacional 
de Nomenclatura Botánua para ayudar a los botá¬ 
nicos a mantenerla uniformidad en la non,ene!;:Ju¬ 
ra ae fas plantas. 


RELACIONES ENTRE 
LAS PLANTAS INFERIORES 
Y LOS ANIMALES 


En i re les plantas inferiores existen diversos 
grupos próximamente relacionados con los grupos 
inferiores de animales. Por ejemplo, ciertas algas 
(que estudiaremos aquí) se consideran con fre¬ 
cuencia como protozoos por parte de los zoólogos. 
Algunos de los grupos de plañí s de. tipo fúngico se 
incorporn con frecuencia al reino animal por obra 
de les zoólogos. Es probable que nunca sea posible 
asignar muchos de estos grupos inferióles al reino 
vegetal o al reino animal a satisfacción completa, 
tanto de los botánicos como de los zoólogos. Sin 
embargo, poco se gana discutiendo.^ se acepta el 
principio de la evolución orgánica, no hay razón 
pnm sorprenderse de esta estrecha relación. En 
realidad, podíamos esperarlo, puesto que casi con 
toda certeza las primeras formas de la evolución no 
estaban claramente diferenciadas entre sí. En reali¬ 
dad, tiene bien poca importancia poder decidir si 
algunos de estos organismos son plantas o son ani¬ 
males. El punto importante consiste en que algu¬ 
nos de ellos poseen características vegetales y ca¬ 
racterísticas animales. Por eüo, podemos conside¬ 
rar a estos organismos con .la misma razón como 
plantas con afinidades animales (y entonces pode¬ 
mos incluirlas entre las plantas) o como animales 
con afinidades vegetales (y entonces podemos in¬ 
cluirlos entre los animales). Con la intención de 
designar a este grupo heterogéneo, algunos investi¬ 
gadores han pi opuesto la creación de grupos de 
organismos distintos iel reino vegetal y también 
del reino animal, denominados Protistas o Molie¬ 
ras. Otros biólogos han decidido clasificar todos 
ios grupos de animales y de plantas dentro de fí- 
lunis, en lugar de clasificar los animales en fílums y 
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las piantas en divisiones, bu principio, muchos 
biólogos opinan que se trata de una clasificación 
mas lógica. Pero el Código Internacional de No¬ 
menclatura botánica establece que las plantas de¬ 
ben clasificarse en divisiones; y puesto que el em¬ 
pleo de la división es anterior al del fílum, es más 
lógico clasificar las plantas y los animales dentro 
de divisiones que dentro de fílums. Estas ideas no 
han sido aceptadas de modo general; y la mayoría 
de los biólogos ordenan los grupos de plantas en 
divisiones y los grupos de animales en fílums. 


ORDEN DE ESTUDIO DE LAS DIVISIONES 
DE LAS PLANTAS 

En este texto, los liqúenes (cap. 5) están si¬ 


tuados inmediatamente depués de los hongos 
(cap. 4), puesto que la sayona de los lique- 
nólogos los consideran aduabnente como per¬ 
tenecientes a los hongos. Aunque esta curiosa 
asociación se denomina líqaen, su morfología ge¬ 
neral, así como también su* características repro¬ 
ductoras, tienen un carácttf estrictamente fúngi- 
co. A continuación de estes capítulos, los bacte¬ 
rios (cap. 6) se e‘ dian antes de las algas azules 
(cap. 8) a causa .’e las posibles afinidades que 
puedan tener. Debido a que las algas verdes (cap. 
15) se consideran de ¡nodo general como los 
predecesores de las plantas terrestres y puesto 
que constituyen la principá línea de evolución 
que conduce a los briófitosy a las plantas vascu¬ 
lares, serán el grupo de algas que estudiaremos en 
último lugar. 
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alimenticias sólidas. Excepto en lo que se refiere a 

• • • _• 

estos puntos de contacto y a algunos otros pareci¬ 
dos superficiales, los diversos grupos de esta divi¬ 
sión son completamente distintos tanto por su es¬ 
tructura como por su reproducción. Por esta causa, 
cada grupo será estudiado por separado. 


CLASE MiXOMICETES 

- • 

Se conocen unas 450 especies de maxomice- 
tes, la mayor parte de las cuales goza de una distri¬ 
bución cosmopolita. Crecen sobre materia orgánica 
húmeda, como estiércol, madera, suelo y plantas 
muertas. Todos ellos poseen una fase acelular asi¬ 
miladora, desnuda, llamada plasmodio. 



EL PLASMODIO 


DIVISIÓN MIXOMICETES 


Hasta hace relativamente poco, los mixomicetes en sentido am¬ 
plio, los hongos verdaderos y los bacterios se colocaban conjuntamen¬ 
te dentro de una sola división: los hongos. Esta agrupación se basaba 
en la simplicidad de su estructura, su ausencia de clorofila y el almace¬ 
namiento de sustancias de reserva en formas distintas del almidón. 
Actualmente, estos grupos se tratan en general como tres divisiones 
separadas: los mixomicetes, los eumicetes y los esquizomicófitos. Sin 
embargo, en algunas obras recientes, los dos primeros grupos se colo¬ 
can dentro de una sola división, los micetes. A causa de las diferencias 
en- la estructura nuclear, en la composición química de la membrana 
celular y en otros aspectos, los bacterios no pueden continuar conside¬ 
rándose como relacionados próximamente con los hongos verdaderos 
y los mixomicetes. Existe una cierta inseguridad respecto a las relacio¬ 
nes entre estos dos últimos grupos. 

Dentro de la división mixomicetes se incluyen organismos perte¬ 
necientes a dos grupos muy distintos: la clase mixomicetes, con verda¬ 
deros plasmodios, y el grupo de los que presentan agregados celulares. 
Dentro de este último grupo se encuentran dos clases —los acrasiomi- 
cetes y los labirintulomicetes- que resultan no estar próximamente 
relacionados ni entre sí ni con los mixomicetes. Todos los organismos 
Je esta división están caracterizados por la posesión de fases asimilado¬ 
ras desnudás^El cuerpo asimilador es multinucleado en los mixomice¬ 
tes y uninucleaTo en lás dos otras clases de estructura celular. A 
diferencia de los bacterios , los n úcleos están limitadosj>or membranas 
nucleares y son parecidos a los de las plantas superiores y de animales. 
Los^mixomicetes, los acrasiomicetes y algunos labirintulomicetes son 
capaces de alimentarse por fagocitosis, es decir, ingiriendo partículas 


El plasmodio es multinucleado y puede des¬ 
plazarse de forma ameboide en muchas especies. 
Ingiere partículas alimenticias sólidas, del mismo 
modo como lo hace una ameba, y puede absorber 
también substancias nutritivas disueltas. En la ma¬ 
yoría de las especies se alimenta de bacterios y 
seguramente también de otros pequeños organis¬ 
mos que viven en el medio. El plasmodio es una 
estructura diploidc de-forma mas bien indefinida y 
algunas veces cambiante (íig. 3-1). La mayoría de 
las primeras descripciones de plasmodio están basa¬ 
dos en observaciones de los de un solo orden, el de 
las fisarales. Los plasmodios de este grupo se en¬ 
cuentran con frecuencia sobre la superficie de la 
madera o de otros materiales, mientras que los de 
muchos otros mixomicetes permanecen escondidos 
en el interior de dichos substratos. Algunos estu¬ 
dios recientes han puesto de manifiesto que los 
plasmodios de algunas especies son mucho más 
sencillos que los de las físerales. 

Los plasmodios de muchos mixomicetes se 
desplazan mediante un lento movimiento ameboi¬ 
de. Los plasmodios en movimiento tienen típica¬ 
mente una forma en abanico y están formados por 
una red de filamentos o túbulos semejantes a ve¬ 
nas. Hacia la base del abanico, estos túbulos son 
anchos y poco ramificados, pero se van haciendo 
más delgados y más ramificados conforme o acer¬ 
can al borde anterior. En este borde de avance, no 
se aprecia ninguna organización filiforme, sino que 
está constituido por una capa continua de proto¬ 
plasma. Cada filamento tubular del plasmodio está 
formado por una capa externa semisólida y hialina 
de protoplasma y una parte interna fluida. La 



FIGURA 3-1 Pequeño plasmodio de Physarum (el 
plasmodio puede verse durante su desplazamiento hacia 
una masa de células de levadura, en el ángulo superior 
izquierdo), x 3. 


totalidad del filamento está constituida por proto¬ 
plasma, pero la superficie externa está en estado de 
gel, mientras que la nterna no está en dicho esta¬ 
do. No puede distinguirse ninguna célula. En el 
interior de los túbulos, la parte más fluida del pro¬ 
toplasma está sometida a una corriente rítmica rá¬ 
pida: circula en una dirección por espacio de unos 
pocos segundos, se Ientifica hasta pararse, invieite 
el sentido de fluencia y circula en dirección opues¬ 
ta. La porción circulante de protoplasma tiene nor¬ 
malmente un aspecto granular debido a !a presen¬ 
cia de los orgánulos del mixomicete, granulos de 
pigmento, células bacterianas y otros materiales in¬ 
geridos por el plasmodio. 

En dicho plasmodio se encuentra una proteína 
contráctil, llamada mixomir¿ina, que probable¬ 
mente sea la responsable de los movimientos de 
circulación. 
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Solo los plásmodios de relativamente pocas es¬ 
pecies han sido aislados y cultivados en cultivo pu¬ 
ro. El de una sola especie, Physarum polycepha - 
iwn , ha sido obtenido en cultivo puro sobre un 
medio de composición química definida. En culti¬ 
vo, el plasmodio de P. polycephalum no adopta 
forma en abanico, siempre y cuando disponga de 
suficiente sustancia nutritiva. Por el contrario, se 
mantiene inmóvil y forma un disco fino y compac¬ 
to, que se extiende por la superficie del medio de 
- cultivo. 

En algunos grupos de mixomicetes, se han en¬ 
contrado plasmodios parecidos. El de Echinoste- 
lium es microscópico y tiene forma de ameba; 
carece de la organización venulada y presenta sola¬ 
mente débiles movimientos de circulación interna. 
En Stemonitis , el plasmodio es mayor que el de 
Echinostelium pero el protoplasma es transparente 
y no presenta gránulos. Parece carecer de la capa 
externa gelificada de los túbulos, excepto en las 
venas mayores; el abanico de avance está formado 
por un retículo de filamentos delgados. El plasmo- 
dio de algunas especies es incoloro, pero el de otras 
puede ser amarillo, violeta o rojizo. 

Si las condiciones se mantienen favorables, el 
plasmodio continúa absorbiendo alimentos y otras 
sustancias, y aumenta de tamaño. En ciertas condi¬ 
ciones, cuando la temperatura y la humedad dejan 
de ser favorables para la continuación del creci¬ 
miento, el plasmodio puede convertirse en una es¬ 
tructura perdurante, en fase de reposo, denomina¬ 
da esclerocio. L os esclerocios son masas redondea¬ 
das de forma irregular formadas por muchos com¬ 
partimentos diminutos con aspecto celular. Se han 
descrito casos de esclerocios de diversas especies 
que han conservado su viabilidad durante dos años 
o más. En condiciones favorables, el esclerocio re¬ 
cupera el aspecto de plasmodio. 


LA ESPORULACION 

Se ha pensado que en los mixomicetes la espo- 
rulación era inducida por diversos factores del me¬ 
dio ambiente, entre los cuales figuran los efectos 
de la luz, pH, humedad, agotamiento de los ali¬ 
mentos disponibles, etc. Probablemente los facto¬ 
res que influyen sobre este cambio varían de una 
especie a otra, o bien varios de los citados inter¬ 
vienen a la vez en algunas especies. 

Antes de que se produzcan las estructuras es- 
poríferas, el plasmodio acostumbra a desplazarse 
hasta ocupar sobre el sustrato una posición más 
abierta. En ciertos casos va hasta la superficie de 


los tallos o de las hojas de plantas vivas o muertas, 
hasta las posiciones más favorables para la disper¬ 
sión de las esporas. Una vez allí, el plasmodio se 
concentra en una o más masas, que lentamente 
adoptan la forma de las estructuras esporógenas o 
fructificaciones. En un género, Ccrctiomyxa , las 
esporas se forman individualmente y externamente 
sobre una estructura filamentosa o columnar blan¬ 
ca. En el resto de los casos, las esporas se forman 
de modo endógeno, es decir, en el interior de la 
fructificación. Se conocen diversos*tipos de fructi¬ 
ficación. Uno de ellos, llamado etalio, está forma¬ 
do por la concentración de la totalidad del plasmo- 
dio formando una o diversas masas en forma de 
almohadilla o redondeadas (fig. 3-2 A). En dichas 
masas se forma una capa externa estéril, el peridio, 
que rodea un conjunto de esporas solas o de espo¬ 
ras entremezcladas con un capilicio (fig. 3-2 C). El 
capilicio está formado por una maraña de filamen¬ 
tos, algunas veces soldados formando un retículo y 
entremezclados con las esporas. Un segundo tipo 
de fructificación, denominado plasmodiocarpo 
(fig. 3-2 B), parece desarrollarse directamente a 
partir de las principales partes venosas del plasmo- 
dio. Los plasmodiocarpos son sésiles y de forma 
variable. Los de una misma especie son alguna 
veces ramificados, en forma anular o, simplemente, 
alargados. En el tercer caso, el esporangio, un solo 
plasmodio forma típicamente un gran número de 
fructificaciones independientes. Los esporangios 
son más pequeños y de tamaño más regular que 
muchos elalios y plasmodiocarpos, y son peduncu- 
lados o sésiles (fig. 3-2 C). Normalmente, en la ba¬ 
se de las fructificaciones de los mixomicetes y pre¬ 
sentando adherencia sobre el sustrato puede verse 
una película membranosa fina y brillante, el hipo- 
talo. 

Se encuentran pasos intermedios entre los tres 
tipos de fructificaciones- descritos.- Algunas espe¬ 
cies producen a la vez esporangios y plasmodiocar¬ 
pos. Los esporangios de otras especies forman ma¬ 
sas apretadas en las cuales algunos de ellos están 
parcial o totalmente fusionados. 

No todos los esporangios de cada especie pre¬ 
sentan capilicio, aunque en general se encuentran 
estructuras estériles de algún tipo. Algunos capili- 
cios acompañan a una estructura columnar central, 
la columela (fig. 3-2 C), que puede corresponder 
simplemente a la continuación del estipe o estípite 
(pedúnculo) hacia el interior de la porción esporí- 
fera del esporangio. 

La meiosis tiene lugar durante la formación de 
las esporas y en el interior de las fructificaciones 
en vías de formación. Porciones uninucleadas de 





FIGURA 3-2 A, etalio de Fuligo séptica , X 0,5; B, 
plasmodiocarpos de Physarum bivatve, X 5; C, esporangio. 
pend, pendió; cap , capilicio; es, esporas; col, columela; 
est, estipe o pedicelo; hip, hipotalo. 


protoplasma quedan rodeadas por una membi-|*8H 
y maduran constituyendo esporas. Al mismo ti en3B 
po, se forman también los filamentos del capilicíof|l 
En algunas especies, parece ser que el capilicio sJll 
desarrolla mediante depósito de sustancias dentro *1 
o sobre la superficie de ciertos vacuólos. E? posible : 'A 
que intervenga también en esta formación,-un- 
tículo de invaginaciones tubulosas, que se desarro- 
lia desde el peridio hacia el interior. En algunos de 
los estemonitales, no se forman ni vacuólos ni inva¬ 
ginaciones. En este caso, los filamentos del capili¬ 
cio parecen madurar gradualmente dentro del pro¬ 
toplasma. Como sustancias constituyentes del capi¬ 
licio se han citado la quitina y la celulosa, pero se 
necesitan aún más estudios para que estos datos 
puedan ser aceptados. 

Cuando el esporangio está maduro, las esporas 
quedan libres dentro de él, aunque entremezcladas 
con el retículo del capilicio. Los esporangios ma¬ 
duros se abren de distintos modos. En algunos mi¬ 
xomicetes, el peridio es una estructura muy delica- ’ 
da que desaparece tan pronto como el esporangio 
alcanza la madurez. En otros casos, el peridio se 
hiende, ya sea de forma irregular, ya a lo largo de 
líneas preestablecidas, permitiendo así la salida de 
las esporas. A continuación, el capilicio puede ex¬ 
tenderse, formando un retículo mucho más abier¬ 
to. El capilicio de algunas especies es higroscópico 
y se extiende o se recoge según los cambios de 
humedad. 

La espora madura es de forma esférica o 
esferoidal y posee una pared de la cual se ha 
afirmado que contiene celulosa. En muchas espe¬ 
cies esta pared está cubierta por un dibujo carac¬ 
terístico constituido por gránulos, espinas o costi¬ 
llas (fig. 3-3 A). Las*esporas de los mixomicetes 
son muy resistentes c incluso se ha logrado que 
algunas de ellas germinaran hasta 60 años después 
de haber sido producidas. Con frecuencia la gér- 
minación de las esporas queda favorecida si la 
pared esporal se humedece previamente con solu¬ 
ciones diluidas de sales biliares. Sin embargo, las 
esporas de algunas especies germinan con mucha 
rapidez, en cosa de 15 min, sólo con colocarlas 
en agua destilada, liberando de una a ocho célu¬ 
las desnudas de dos tipos: 1) células flageladas o 
nadadoras, y 2) mixamebas, carentes de flagelos. 

Las mixamebas pueden originar flagelos una vez 
transcurrido un cierto tiempo e, inversamente, las 
células nadadoras pueden perder los flagelos y 
convertirse en mixamebas. Así, los dos tipos de 
células desnudas son esencialmente parecidas, si 
se exceptúa lo que se refiere a ausencia o presen¬ 
cia de flagelos. 
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CELULAS NADADORAS 
Y MIXAMEBAS 

La célula nadadora (fig. 3-3 B) es una célula 
con uno o dos flagelos en su parte anterior, 
capaz de realizar movimientos ameboides y de 
natación. Tiene una forma piriforme típica, aun¬ 
que ésta puede variar durante el movimiento 
ameboide. En algunos casos puede verse también 
un falso flagelo; se trata de un delgado filamento 
del protoplasma que se forma cerca de la base 
del flagelo y se proyecta fuera del margen celu¬ 
lar. Migra hacia la parte posterior y al final se 
desprende. 

Cuando se establecen condiciones desfavora¬ 
bles, las mixamebas y las células nadadoras suelen 
enquistarse. Los quistes poseen una pared dife¬ 
renciada y son más resistentes que las células 
desnudas de las cuales proceden. Cuando las con¬ 
diciones vuelven a ser favorables, el quiste germi¬ 
na para formar una nueva mixameba o una célula 
nadadora. 

Las células nadadoras y las mixamebas se 
alimentan de bacterios y de otras sustancias ali¬ 
menticias, y las mixameb.ts pueden experimentar 
escisión. En algunas especies, dichas células fusio¬ 
nan dos a dos poco tiempo después de haber 
satido de la espora en germinación. En otras, la 
fusión puede quedar retardada un cierto tiempo. 
Las células nadadoras de algunos mixomicetes 
fusionan solamente cuando han perdido sus flage¬ 
los y han pasado a la forma ameboide. Sin em¬ 
bargo, en todos los casos estudiados, estas célu¬ 
las, tanto las flageladas como las ameboides, aca¬ 
ban funcionando como gametos. 



FIGURA 3-3 A, esporas de mixomicetes, X 1750; B, 
células nadadoras uniflageladas y biflageladas de Fuligo 
séptica, x 2500. 


Al rincipio, el zigoto puede ser ameboide o 
flagelado, según el tipo de los gametos que han 
realizado la fusión. Si es flagelado, los flagelos se 
desprenden pronto y el zigoto se vuelve ameboi¬ 
de. El núcleo del zigoto se divide por mitosis y a 
partir de él se origina un nuevo plasmodio. Las 
divisiones initóticas de los núcleos que se encuen¬ 
tran en el interior del plasmodio se producen a 
intervalos regulares, de modo que todos los del 
plasmodio se dividen al mismo tiempo, es decir, 
sincrónicamente. En algunos casos, el tamaño del 
plasmodio aumenta gracias a la fusión con otros 
plasmodios; ios zigotos también pueden fusionar¬ 
se del mismo modo para formar pequeños plas¬ 
modios. En estos casos, sólo se produce una 
fusión citoplasinática. Es también posible que de 
un plasmodio se separe un fragmento, con lo cual 
se producen dos o más plasmodios. 

El ciclo vital de Physarum polycephalum, un 
mixomicete típico, aparece en la figura 3-4. ~ ' 


LOS SF.fS ORDENES DE 
LOS MIXOMICETES 

orden CERATIOM1 XALES. Este orden com¬ 
prende una sola familia y un solo género: Cera - 
tiomyxa , Ceratiomyxa fruticulosa , la especie más 
frecuente, produce un extenso hipotalo, blanco y 
filamentoso, que sostiene numerosas esporas ori¬ 
ginadas en forma exógena sobre pedúnculos indi¬ 
viduales (fig. 3-5 A-C). Cada una de las esporas 
de este guipo puede compararse directamente 
con los esporangios del resto de los mixomicetes. 
Las esporas de Ceratiomyxa germinan dando 
ocho esporas flageladas, mientras que las del res¬ 
to de los mixomicetes solamente producen de 
una a cuatro. 

orden liceales. En este orden, las fructifi¬ 
caciones carecen de verdadero capilicio y no pre¬ 
sentan depósitos calizos. Algunas de ellas poseen 
unos pocos restos filamentosos e irregulares del 
plasmodio, que reciben el nombre de pseudocapi- 
licio. La mayoría de las esporas de este orden son 
pálidas (amarillas, oliváceas, etc.). 

Los esporangios de Dictydium y de Cribraria 
(fig. 3-6 A-C) no poseen ni capilicio ni pseudoca- 
pilicio. Presentan un pendió constituido por una 
red de filamentos delicados. Poco a pqco, las 
esporas atraviesan la criba constituida por los 
filamentos de esta especie de cesto. 

Tubifera ferruginosa (fig. 3-6 D) produce gru¬ 
pos compactos de esporangios, en los cuales cada 
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Esporangios 

FIGURA 3 4 Ciclo vital de Physarum polycephalum. 


uno de ellos está casi completamente soldado con 
los contiguos. Esta masa parece un etalio y se 
denomina pseudoetalio. Los etalios de Lycogala 
epidendrum (fig. 3-6 E) son parecidos por su as¬ 
pecto y funcionalismo a los cuescos de lobo, 
pertenecientes a los basidiomicetes. Al llegar a la 
madurez, se forma una abertura irregular en la 
parte superior del peridio del etalio. El impac¬ 
to de las gotas de lluvia sobre el peridio hace 
que 1.°.? esporas sean expulsadas a través de la 
abertura. 

ORDEN TRIQUIALES. Las fructificaciones de 
los triquiales están entre las de coloraciones más 
vivas de los mixomicetes. Las esporas son normal¬ 
mente amarillentas o rosadas. La mayoría de los 
componentes de este orden producen esporangios 
o plasmodiocarpos con capilicios bien desarrolla¬ 
dos. En algunos géneros -por ejemplo Trichia y 
Hemitrichia (fig. 3-7 A-C)~ el capiciíio está carac¬ 
terizado por bandas espirales regulares. El de Ar- 


cyria (fig. 3-7 D-E) posee dientes prominentes o 
espinas sobre los filamentos. 

En muchas especies de triquiales, la parte 
superior del peridio se desprende cuando el espo¬ 
rangio alcanza la madurez. El capiciíio se mantie¬ 
ne unido a la porción inferior del peridio, que 
tiene forma de capa. Los capilicios de algunos de 
los triquiales se despliegan considerablemente una 
vez roto el peridio. 

ORDEN EQUINOSTELIALES. Un sólo género, 
L'chinostelium , se coloca en este orden. Sus espe¬ 
cies se caracterizan por sus plasmodios microscó- 
picos, que no presentan venaciones y tienen as¬ 
pecto ameboide; los movimientos de corriente 
interna son débiles e irregulares. Al llegar a la 
madurez, cada plasmodio produce un solo espo¬ 
rangio. La fructificación esporangiada carece de 
peridio y puede carecer también de capilicio. Las 
esporas son de coloraciones vivas y presentan las 
paredes irregularmente engrosadas. 
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FIGURA 3-6 A, B, esporangios (X 30) y esporas 
(x 2800) de Dictydium cancellatum; C, esporangio (x 22) 
y esporas (X 2200) de Cribaría; D, esquema del aspecto de 
un pseudoetalio de Tu bífera ferruginosa, mostrando un 
corte a su Través, X 5; E, etalios de Lycoga/a epidendrum . 
x6. 


FIGURA 3-5 Ceratiomyxa fruticulosa : A, fas.e inicial 
del proceso de esporulación, X 12,5; B, fase madura de 
una forma ligeramente distinta, X 12,5; C, esquema del 
aspecto de una de las ramificaciones, mostrando el tipo de 
unión de las esporas, X 1330. 
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ORDEN ESTEMONITALES. Stemonitis y lí*S for- 
mas más próximas producen esporas de color 
pardo oscuro a pardo violáceo. El esporangio es 
columelado y el capilicio parte de él formando 
ramificaciones. En los esporangios maduros de 
Stemonitis y de Comatrichia (fig. 3-8 A,B) falta 
el peridio, pero persiste y presenta una bella 
iridiscencia en Lamproderma (fig. 3-8 C) y en 
Diachea. Ni en el peridio ni en el capilicio se 
encuentran depósitos calizos, pero en el estipe de 
Diachea esta sustancia forma una gruesa capa. 

ORDEN FISARALES. El orden más importante 
de los mixomicetes es el de los fisarales. Al igual 
que los estemonitales, sus representantes poseen 
esporas oscuras, pero tienen el peridio o el capili¬ 
cio calcificados, o ambos a la vez. En Physarum 
(fig. 3-2 B, 3-9 A-C) el peridio presenta con fre¬ 
cuencia dos capas bien diferenciadas, una de ellas 
membranosa y la otra calcificada. El capilicio de 
Physarum está constituido por filamentos hialinos 
de gran finura reunidos entre sí por pequeños 
cuerpos calizos; los de Radhamia (fig. 3-9 D) po¬ 
seen diminutos túbulos calcificados. En la mayo¬ 
ría de las formas incluidas aquí, el material calizo 
es amorfo, pero en Didymium y en géneros pró¬ 
ximos es cristalino. 

En las fisarales se encuentran fructificaciones 
de todos los tipos, es decir, esporangios, etalios y 
plasmodiocarpos. Fuligo séptica (fig. 3-2 A), una 
especie muy conocida, produce etalios que alear- 
zan a veces 20 cm de diámetro. 

CLASE ACRASIOMICETES 

Esta clase comprende un solo orden, el de 
los. acrasiales.- En años recientes, este pequeño 
pero interesante grupo ha sido objeto de intensos 
estudios. Los acrasiales se distinguen de los mixo¬ 
micetes verdaderos por su fase asimiladora unice¬ 
lular y ameboide, así como por otras característi¬ 
cas. El ciclo vital es parecido, en algunos aspec¬ 
tos, al de los mixobacteriales. Los acrasiales son 
frecuentes sobre ciertos tipos de suelo, sobre es¬ 
tiércol y otros hábitats en donde abundan los 
bacterios. La mayor parte de ellos son fáciles de 
cultivar en el laboratorio, en donde se les hace 
crecer juntamente con bacterios. 

Las unidades asimiladoras, llamadas mixamc- 
bas o simplemente amebas, no pueden distinguir¬ 
se sólo por su aspecto de las amebas pertenecien¬ 
tes a los protozoos. Se desplazan de una manera 
parecida y se alimentan por fagocitosis a expensas 
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FIGURA 3-8 Esporangios de esternón itáceos. A, 
Stemonitis, x 8; B, Comatricha. x 13; C, Lemproderma, 
x 15. 

de células bacterianas. Fin ciertas condiciones, 
gran número de estas mixamebas -se juntan y 
producen una estructura común, el pseudoplas- 
modio. En algunas especies, el pseudoplasmodio 
constituye una unidad que migra y acaba forman¬ 
do un cuerpo fructífero. 

El ciclo vital de Dicty stelium disco id eum , él 
acrasiomicete estudiado con mayor profundidad, 
se describe a continuación y aparece esquematiza¬ 
do en la figura 3-10. Las amebas uninucleadas 
pertenecientes a esta especie se desplazan por 
encima del sustrato, alimentándose de células 
bacterianas y reproduciéndose por escisión. Du¬ 
rante este tiempo, cada una de las amebas actúa 
independientemente del resto. Esta fase asimila¬ 
dora puede continuar indefinidamente si las con¬ 
diciones ambientales son favorables y si no falta 
el ' alimento. El- agotamiento de las reservas ali¬ 
menticias, la disminución de la humedad, la so¬ 
bresaturación de la población de amebas y otros 
factores influyen sobre la duración de esta fase. 



FIGURA 3-9 A-C, Physarum: A, esporangios de 
n hysarum / eucopus. X 30; B, ésporas. X 1800; C, capilicio, 
875; D, esporangios de Badhomia utricutaris, X 25. 


* Un período de interfase, que dura de cuatro re pronto una forma alargada típica -el pseudo- 

a ocho horas, se intercala entre la fase asimilado- plasmodio (fig. 3-11 B). El pseudoplasmodio ei¬ 
rá y el inicio de la agregación, la fase siguiente lindrocónico de D. discoideum m : . ; ;ra, abandonan- 

de! desarrollo. Durante la interfase, las amebas do el punto de agregación. Aunque el pseudoplas- 

cesan de alimentarse y experimentan un cierto modio parezca ser una unidad multicelular, está 

número de cambios: disminución de su tamaño, en realidad compuesto por muchas mixamebas. Si 

desaparición de los vacúolos digestivos y apari- se coloca el pseudoplasmodio en un poco de agua 

ción de ciertos gránulos en el citoplasma. Al y se agita, las mixamebas se separan y recuperan 

iniciarse la agregación, las amebas se desplazan su actividad independiente. 

una hacia la otra, concentrándose y formando La migración puede durar varias horas des¬ 
grupos confluyentes ramificados. Las amebas con- pues de la formación del pseudoplasmodio. En el 

vergen hacia un punto central de concentración o transcurso de este movimiento de migración rep- 

A centro de agregación (fig. 3-11 A), formando un tante y lento se deposita una capa mucilaginosa 

solo amontonamiento. detrás de la estructura que se desplaza. La parte 

El movimiento de las células hacia el centro anterior del pseudoplasmodio es sensible a la luz 

de agregación se realiza en virtud de una respues- y al calor; responde positivamente a ambos facto- 

ta quimiotáctica frente a sustancias denominadas res y determina la dirección de la migración. El 

acrasinas. Las acrasinas son segregadas por las pseudoplasmodio puede desplazarse con su eje 

jynebas de todos los acrasiomicetes y su exacta longitudinal paralelo al sustrato, con el cuerpo 

* composición química varía de una especie a otra. arqueado y sólo una parte de él en contacto con 

Las acrasinas que han sido identificadas son este- el sustrato o bien en posición erecta sobre la 

roides, y es interesante observar que la respuesta parte posterior. Mediante experimentos de ampu- 

quimiotáctica puede ser inducida con orina pro- tación se ha demostrado que las células de las 

cedente de una mujer gestante. Sin duda alguna, distintas regiones de esta estructura están dcstina- 

esto es debido a la presencia de hormonas este- das a formar al final porciones específicas del 

roides -por ejemplo, progesterona, cstradiol, cuerpo fructífero. Si algunas células del pseudo- 

etc.~ en la orina. plasmodio se separan del resto, el cuerpo fructí- 

La masa redondeada de amebas que se ha fero que se formará presentará una forma anor- 

formado en tomo al centro de agregación adquie- mal, y su anormalidad dependerá de la porción 



FIGURA 3-1 o Ciclo vitaf de Dictycste/ium discoideum. 
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del pseudoplasmodio que le ha sido amputada. 

La longitud del período de migración depen¬ 
de de las condiciones del medio, especialmente 
de la humedad. Puede durar de 10 a 20 días si el 
pseudoplasmodio se mantiene en un medio muy 
húmedo. Si los cultivos se exponen a condiciones 
desecantes, pronto se inicia la fase siguiente del 
ciclo vital. La longitud del período de migración 
tiene una influencia (lirecta sobre la forma del 
cuerpo fructífero en diversas especies de Dictyos- 
telium: cuanto más largo es el período de migra¬ 
ción, mayor es la longitud del pedúnculo de la 
estructura fructífera. 

Después de la migración, el pseudoplasmodio 
de D. discoideum cesa su\eptación, se contrae un 
poco • en longitud y toma\una posición erecta 
(fig. 3-12). Dentro del pseudoplasmodio se forma 
un cilindro celulósico que constituirá el pedúncu¬ 
lo de la fructificación. Las células del interior del 
cilindro segregan a su alrededor paredes resisten¬ 
tes. A medida que el pedúnculo se va alargando, 
el resto del pseudoplasmodio migra hacia arriba 
apoyándose sobre la parte extema del pedúnculo. 




Una vez en lo alto del pedúnculo ya formado, o 


soróforo, las restantes células producen una masa 


globulosa. Cada una de las amebas de esta masa 



segrega una membrana a su alrededor, producien¬ 
do una estructura cistiforme denominada espora. 
La masa esférica de esporas se denomina soro y, 
junto con el soróforo, constituye el cuerpo fruc¬ 
tífero o sorocarpo (fig. 3-13). Las esporas no son 
comparables a las de los mixomicetes, puesto que 
cada una de ellas está formada por una sola 
célula ameboide y no por la división de un gran 
protoplasto. En el momento de la germinación, 
cada espora libera una mixameba única. Así, en 
este caso, la producción de esporas no produce 
ningún aumento potencial en el número de indi¬ 
viduos que es característico de los mixomicetes. 

Se ha citado como propio de este grupo un 
tipo de reproducción sexual mediante fusión de 
amebas. Esto ha sido negado por algunos investi¬ 
gadores, aunque las pruebas genéticas de que se 
dispone apoyan la idea de que debe existir repro¬ 
ducción sexual. Se conocen cepas de D. discoi - 
deurti tanto haploides, como diploides. Además, 
se ha observado recombinación genética siguiendo 
a la haploidización de una cepa diploide. 


FIGURA 3-11 Dictyostelium discoideum: A, agrega¬ 
ción, x 5; B, pseudoplasmodio durante !a migración, X 50. 
(Fotografías de K. B. Raper, cortesía de J. T. Bonner, de 
The Cellular S/ime Molds, con permiso de la Princeton 
University Press, copyright © 1959.) 


CLASE LABIRINTULOMICETES 

Se incluye en la clase labirintulomicetes un 
solo orden, el de las labirintulales, aproximada- 
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mente con una docena de especies reunidas en 
dos géneros. Todos ellos son acuáticos y se cono¬ 
cen tanto especies de agua dulce como especies 
marinas. Ninguna de las especies ha sido suficien¬ 
temente estudiada como para permitir establecer 
su ciclo vital completo. Existe también desacuer¬ 
do en lo que respecta a algunos aspectos estruc¬ 
turales de este grupo. 

- La fase asimiladora está formada en Labyrir- 
thula por células uninucleadas desnudas. Cada 


una de estas células fusiformes u ovales segjX 
un filamento mucoso por cada uno de sus. exjl 
mos (fig. 3-14 A, B) y los filamentos dé ü 
células adyacentes se fusionan entre sí formand 
una fina red. Las células reptan por encima d 
esta red, segregando nuevos filamentos al llegar j 
margen. La red de filamentos, junto con las célt 
las reptantes, se denomina plasmodio retícula: 
No se parece ni a los plasmodios de losimixomici 
tes ni a los pseudoplasmodios de los acrasiales. 


;-_ ' emulación oe la migración, y desarrollo de un sorocarpo en Dictyos - 

tchum discoideum, x 40. (Fotografía cortesía de J. T. Bonner de The Cellular S/ime 
Molds, con permiso de la Princeton University Press, copyright © 1959.) 
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figura 3 13 Soróforos y soros maduros de Dictyosce/ium discoideum x 40 (Foto¬ 
graba cortesía de J. T. Bonner. de The Cellular Slime Molds. con permiso dé la Princeton 
Umversity Press, copyright © 1959.) 


Las células pueden dividirse de forma nritóti- 
ca para formar dos o cuatro células. En Labyrin- 
thula macrocystis, se ha observado que las células 
fusiformes se amontonan y forman un soro reves¬ 
tido por una membrana. No se ha estudiado el 
desarrollo interior del soro, pero se sabe que al 
final se liberan estructuras con aspecto de espora. 
Cada una de estas esporas origina una sola célula 
fusiforme al llegar el momento de la germinación. 
En una especie de Labyrinthula se han encontra¬ 
do zoósporas biflageladas y en otra se han halla¬ 
do estructuras multinucleadas que posiblemente 
representan algún tipo de plasmodio verdadero. 

Se admiten actualmente dos géneros de labi- 
nntulales: Labyrinthula y Labyrinthoriza. En La¬ 
byrinthula, el retículo filamentoso no está vivo y 
las células no son fagotróficas. Todas las especies 
de este género son marinas; L. macrocystis causa 
u na importante enfermedad en el alga Macrocys- 
tis - Labyrinthoriza es un género de agua dulce 
Que presenta una red viviente de prolongaciones 


y las células pueden ingerir alimento por fagoci¬ 
tosis. Si las diferencias atribuidas a ambos géne¬ 
ros son correctas, es dudoso que estén relaciona- 
dos de cerca. 


RELACIONES ENTRE LOS 
MIXOMICETES 

MIXOMICETES. Las relaciones de este grupo 
han sido durante tiempo objeto de debate. El 
gran micólogo alemán deBary los consideró como 
sin relación con los hongos verdaderos y los situó 
en un grupo, el de los micetozoos, que incluyó 
entre los protozoos. Aunque muchos micólogos 
han aceptado este punto de vista, otros -entre 
los cuales G. W. Martin, una de las autoridades 
más representativas de la actualidad- han consi¬ 
derado que los mixomicetes están relacionados 
con los hongos verdaderos. Todos los mixomice¬ 
tes se clasificaron en varios órdenes fungicos sin 
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FIGURA 3-14 Labyrinthula vitellina: A, masa plas- 
modioide de células. X 300; B, células y filamentos, x 100. 
(Fotografías con contraste de fase cedidas por S. W. Wat- 
son, de "Labyrinthula minuta sp. nov." deS. W. Wátson y 
K. B. Raper, Journal of General Microbiology, vol. 17, 
1957, con permiso de la Cambridge University Press.) 


preocuparse antes de conocer su fase asimiladora 
de tipo animal. Una ojeada a la sinonimia de 
algunas especies nos permite ver nombres de gé¬ 
neros tan diversos como Aíucor y Lycoperdon 
propios de los hongos verdaderos. 

Ciertamente, el plasmodio ameboidal presen¬ 
ta algunas características animales; por ejemplo, 
ausencia de membranas rígidas, alimentación por 
fagocitosis y movimiento ameboidal. Las estruc¬ 
turas reproductoras no se parecen en nada a las 
de los protozoos, sino que recuerdan las de algu¬ 
nos hongos. Asimismo, no todos los hongos ver¬ 
daderos poseen paredes rígidas. Unos pocos fico- 
inicetes carecen de pared celular durante una 
parte de su fase asimiladora o durante su totali¬ 
dad, y algunos de ellos son capaces de presentar 
un movimiento ameboidal (véase cap. 4). La rápi¬ 
da corriente interna del citoplasma dentro del 
retículo plasmodial se encuentra también en mu¬ 
chos hongos verdaderos de hilas ccnocíticas. 
Aunque el conocimiento que se tiene de los mi¬ 
xomicetes es insuficiente para situar el grupo con 
certeza, pueden encontrarse tantas razones para 
situarlos junto con los hongos como para hacerlo 
junto con los protozoos. 

ACRASIOM1C1-: TES. Los acrasiales se agrupaban, 
al principio, junto con los mixomicetes antes de 
que se hubiera puesto en claro la verdadera cons¬ 
titución de su pseudoplasmodio. Primeramente, 
se pensó que esta estructura era un plasmodio 
vcrdadeio, formado por la unión de mixamebas. 
La fase de mixameba parece indicarnos con fuer¬ 
za la existencia de una relación con los protozoos 
amcboidales. En el grado de conocimiento actual, 
sil ciclo vital comporta un notable parecido con 
el de los mixobacteriales; pero, obviamente, los 
acrasiales no poseen ninguna relación próxima 
con estas últimas formas y el parecido debe ser 
atribuible a convergencia evolutiva. 

LABIRINTULOMICETES. Las labirintulales se 
conocen tan incompletamente que no se puede 
decir mucho sobre sus posibles relaciones con 
otros grupos. Parece ser que constituyen un gru¬ 
po distinto, tanto del de los acrasiales como del 
de los mixomicetes verdaderos. Sin embargo, el 
resultado de nuevos estudios puede revelarnos 
pruebas que los relacionen con uno de estos 
grupos. 
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DIVISIÓN EUMICETES 

* 

Los\/w/?£oj verdaderos o eumi cetes se difere ncian de los niixo- 
micetes jW~rm cierto númerp de irritantes características. Algu¬ 
nos hongos verdaderos poseen fases asimiladoras unicelulares y uni- 
nucleadas, pero la mayor parte de ellos tienen organización filamen¬ 
tosa. En .cada caso, existe en la mayor parte de las especies una 
pared celular rígida; sin embargo, unos pocos hongos verdaderos 
carecen de paredes rígidas durante las primeras fases de su desarrollo 
o durante la mayor parte de su ciclo vital. En los hongos verdade¬ 
ros, el talo puede absorber solamente sustancias nutritivas en estado 
disuelto; no puede ingerir alimentos por fagocitosis, como hacían los 
plasmodios. Al igual que en los bacterios, los hongos producen 
exoenzimos capaces de digerir diversas sustancias del medio ambien-, 
te. Los productos de Iisis resultantes pueden ser absorbidos por los 
hongos. 

Todos los eumicetes son heterótrofos; en su m ayoría son sapro¬ 
fíticos, aunque algunas especies son parásitos del hombre, de otros 
animales o de plantas. Muchas de las especies no patógenas gozan de 
distribución cosmopolita, mientras que otras están restringidas a zo¬ 
nas templadas o tropicales. Se encuentran sobre restos vegetales o 
animales de todos los tipos y en la mayor parte de medios ambien¬ 
tes. ,En este grupo no son raras las asociaciones simbióticas con 
plantas o animales. 

Se ha estimado que el número de hongos verdaderos supera las 
200 000 especies, y aún en la actualidad se describen cada año de 
1000 a 2000 especies nuevas. Aunque se han descrito más de 9000 
géneros, sólo la mitad de este número corresponde a los actualmente 
válidos. Este grupo es suficientemente amplio y heterogéneo para 
presentar extraordinarios problemas de clasificación. No se dispone 


31 


actualmente de ningún sistema de clasificación 
completamente aceptable que cubra la totalidad 
del grupo. 

CLASE FICOMICETES ' ‘ " 

La clase ficomicetes comprende los hongos 
que se consideran como más primitivos entre los 
hongos verdaderos. Poseen una estructura^relati- 
vamente simple y muchos de ellos pueden presen¬ 
tar fases reproductoras flageladas. Los ficomicetes 
se encuentran tanto en hábitats acuáticos como 
terrestres, viviendo como parásitos o como sapro- 
bies. Algunos de ellos parasitan pequeños anima¬ 
les, hongos, algas u otras plantas; otros forman 
asociaciones simbióticas i n plantas o animales. 
En su mayoría son saprobios y crecen sobre 
restos muertos de origen vegetal o animal. 

• El talo de los ficomicetes más sencillos es de 
forma globulosa u ovoide y uninueleado. Puede 
carecer de membrana rígida durante las primeras 
fases de su desarrollo, aunque posee una durante 
la madurez. La totalidad del protoplasto de dicho 
talo acaba convirtiéndose en una o más células 
reproductoras. Los hongos con este tipo Je des¬ 
arrollo se dice que son holocárpicosN Si el talo 
tiene porciones asimiladoras (somáticas) y porcio¬ 
nes reproductoras, se denomina cucárpico\C.u los 
que producen filamentos -es decir hifas 1 es típi¬ 
co que falten los septos. En algunas especies se 
encuentran falsos septos, que crecen desde la 
periferia hacia el interior, separando de forma 
incompleta diversas porciones de las hifas; en 
estos casos, las estructuras reproductoras se ha¬ 
llan siempre separadas del resto del talo mediante 
septos completos. Las paredes rígidas de los fico¬ 
micetes contienen quitina, celulosa o, en algunas 
especies, ambas sustancias. 

Algunas, formas eucárpicas sencillas están 
constituidas por una porción globulosa, cf quíste, 
junto con unos filamentos enucleado^iénomina- 
dos rizoides. Estos últimos fijan el talo y absor¬ 
ben sustancias a partir del hospedante o del sus¬ 
trato. Algunos de los parásitos de plantas vascula¬ 
res de desarrollo más complejo producen estruc¬ 
turas especializadas en la absorción, los hausto- 
rios, que penetran en las células del hospedante. 

REPRODUCCION ASEXUAL 

En la mayoría de los ficomicetes, la repro¬ 
ducción asexual se realiza mediante esporan- 


giósporas. Dichas esporangiósporas se denominan 
planósporas si son móviles y aplanósporas si no 
lo son. Las planósporas son desnudas, uninuclea- 
das en la mayoría de los casos y no Crecen ni se 
dividen por escisión como ocurría con las mix- 
amebas de los mixomicetes; las aplanósporas po¬ 
seen uno o más núcleos y están dotadas de pare¬ 
des rígidas. Durante la formación de las esporan¬ 
giósporas, se produce una división progresiva por 
medio de fisuras del protoplasto del esporangio y 
los fragmentos de protoplasto así individualizados 
se convierten en esporas. 

Las planósporas, denominadas con frecuencia 
zoosporas, tienen importancia para la determina¬ 
ción de las relaciones entre los grupos de hongos. 
Se considera que las especies que producen espo¬ 
ras móviles corresponden a los hongos más primi¬ 
tivos. La separación de este grupo en los diversos 
taxones está basada en el número, tipo y posi¬ 
ción de los flagelos en la zoóspora. Aunque nor¬ 
malmente las zoosporas fúngicas se desplazan me¬ 
diante movimiento flagelar, en su mayoría son 

capaces de realizar movimiento ameboidé. 

% 

Si la zo óspora tien e un solo flagelo, éste está 
inserto en posición anterior o en posición poste¬ 
rior (fig. 4-1 A, B); en las zoosporas biflageladas 
(fig. 4-1 C, D), los flagelos son anteriores o 
laterales. Los flagelos de los hongos son de dos 
tipos: en el lipo barbulado' existen prolongacio¬ 
nes filiformes laterales, llamadas “burbujas” o 
mastigonemas. que forman dos filas a cada lado 
del flagelo (fig. 4-1 B); en el segundo tipo, llama¬ 
do flagclí^jio barbiilatíü^ (fig. 4-1 A), faltan los 
mastigoncinás'y el flagelo parece un látigo de 
tipo antiguo. Las células fúngicas biflageladas 
tienen uno de los flagelos barbulado y el otro no 
barbulado. 

Vistos al microscopio electrónico, los flagelos 
de los hongos resultan estar constituidos por 11 
filamentos (fig. 4-1 E) dispuestos de forma carac¬ 
terística -dos centrales y nueve periféricos- pro¬ 
pia de las células móviles de todos los organis¬ 
mos, exceptuando los bacterios. En la base del 
flagelo existe un pequeño “granulo basal” 6j)Ie- 
. faroplaslü- (fig. 4-1 B), que es doble en las zoos¬ 
poras de algunos hongos uniflagelados. Esto se ha 
interpretado como indicación de que las formas 
uniflageladas proceden de antecesores biflage’ados 
por pérdida de uno de los flagelos. El blefaroplas- 
to está conectado con el núcifio*mediante una 
estructura filamentosa, el \tízop!asto^o puede es¬ 
tar conectado con un corpúsculo estrechamente 
asociado al núcleo. En las zoosporas fúngicas se 
han encontrado otras diversas estructuras que 
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. FIGURA 4-1 Las células móviles de los hongos: A, 
uniflagelada, con flagelo posterior no barbulado; B, unifla- 
gefada, con flagelo anterior barbulado ( mas, mastigone- 
mas; blef, bfefaroplasto; //, rizoplasto; n, núcleo); C, D, 
inserción anterior y lateral de los flagelos en las células 
biflageladas; E, corte transversal de un flagelo mostrando 
la disposición 9 + 2 de los filamentos. 


0 sporangióspor as 



probablemente tienen importancia Je cara a esta¬ 
blecer las interrelaciones dentro de este grupo. 

Las aplanósporas poseen uno o más núcleos 
y se encuentran rodeadas por paredes rígidas. 
Son dispersadas por insectos, agua o viento. Al 
lado de las esporangiósporas, o en su lugar, algu- 
. nos de los ficomicetes superiores se reproducen 

con ayuda de otros tipos de esporas asexuales. 

* * • 

*• ií*. •- . * 

REPRODUCCION SEXUAL 

• •> 

En muchos ficomicetes primitivos, la repro¬ 
ducción sexual tiene lugar por fusión de isogame- 
tas móviles. Los gametos móviles o planogametos 
son parecidos por su forma y estructura a las 
zoósporas de la misma especie. En el género 
AUomyces se encuentra anisogamia, en la cual los 
planogametos que fusionan entre sí se diferencian 
solamente por su tamaño. Sólo en el orden rao- 
iioblefaridales se conoce la .oogamjá o fusión de 
una célula espermática móvil con un gran huevo 
¡nmóvü (aplanogametq), pero _n los oomicétidos 
la reproducción sexual es parecida. En este caso, 
los núcleos de los anteridios funcionan como 


Me '°* ,s Singamia 
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diploide 

FIGURA 4-2 Ciclo vital típico de muchos ficomi- 
cet es. 

gametos y van a parar hasta los “huevos” me¬ 
diante tubos de fertilización que se forman en el 
momento del contacto entre los gametangios 
masculinos y femeninos. En algunos ficomicetes 
tiene lugar la reproducción sexual a través de la 
fusión de los protoplastos enteros, es decir, por 
conjugación o copulación entre los gametangios. 
En la mayor parte de las formas conjugadas, los 
gametangios masculinos no pueden distinguirse de 
los femeninos sino que presentan la misma forma 
y con frecuencia el mismo tamaño. En todos 
estos tipos de reproducción sexual, los gametan¬ 
gios son unicelulares (gametocistos). 

Los ciclos vitales de estos hongos sencillos 
varían considerablemente de una especie a otra. 
Unos pocos presentan una alternancia de genera- 




dones relativamente iguales, es decir, alternancia 
isomórfica, peí o en el resto no ocurre así. Proba¬ 
blemente, el ciclo vital más común es el que en 
su mayor parte es haploide, con la espora en 
reposo o el esporocisto como únicas células di- 
ploides (fig. 4-2). La reproducción asexual puede 
ser el medio predominante de mantenimiento y 
dispersión de una especie determinada. En mu¬ 
chas especies constituye el único tipo de repro¬ 
ducción conocido. 


,. - c - 

SUBCLASE 

QUITRIDIOMICET1DAS 

ORDEN quitridiales. Pot.su estructurados 
quitridiales se encuentran entre los hongos más 
sencillos.. Parasitan diversos pequeños organismos 
o viven saprofíticamente sobre celulosa, quitina u 
otros sustratos. Se cree que todos ellos poseen 
quitina como constituyente de su pared celular, 
aunque en algunos de ellos se ha citado también 
la presencia de celulosa. 

La reproducción asexual de los quitridiales se 
realiza mediante planósporas. La reproducción 
sexual, que ha sido observada en un pequeño 
número de especies en las que presenta tipos 
variados, se realiza en algunas por fusión de iso- 
gametos móviles y erí otras por copulación de 
gametangios. Los zigotos evolucionan hasta dar 
una espora perdurante dotada de pared gruesa o 
hasta formar un esporangio, dentro de los cuales 
tiene lugar la meiosis. Después de la germinación 
de esta estructura perdurante se liberan zoosporas 
haploides. 

Las zoosporas de los quitridiales se desplazan 
gracias a un flagelo no barbulado posterior. Su 
protoplasto es más o menos globular, aunque su 
tamaño varía cuando realizan movimiento anie- 
boide. Las zoosporas de algunas especies poseen 
un glóbulo aceitoso muy visible junto al núcleo; 
en otras, existe un casquete nuclear formado por 
ácido ribonucleico. Dicho casquete nuclear es un 
cuerpo en forma de media luna que se encuentra 
junto al núcleo y que lo rodea parcialmente. La 
zoospora, móvil durante un tiempo, acaba por 
alcanzar un sustrato adecuado dentro del cual se 
enquista y se desarrolla de diversos modos (los 
ejemplos estudiados corresponden a algunos de 
ellos). 

Diversas especies de Olpidium (fig. 4-3) para¬ 
sitan muchos tipos de plantas y de animales. Las 
zoosporas enquistadas de este género producen 
un pequeño tubo de infección que penetra a 
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FIGURA 4 4 A-E, Synchytrium: A, infección de las células epidérmicas del hospedante por las zoósporas; B, talo 
aumentado de tamaño de Synchytrium en el interior de la célula del hospedante te,talo de ^nchytnum; n - nu . c ’®°® 
célula hospedante), x 1000; C, extrusión del protoplasto antesde la formación del esporangio. X 1000; D. división de 
núcleos del protoplasto y del citoplasma (cada segmento plurinucleado funciona como un esporangio). X 1100 b. 
esporangio de pared gruesa, en fase de reposo, x 1100; F. esporangio de pared delgada de Micromyces. el protoplasto de 

cual ha sido expelido, X 875._ . _ --- 



FIGURA 4-3 Olpidium endogenum. Dos talos en el 
interior de una célula de un alga filamentosa (Spirogyra) 
X 1075. La célula de la izquierda ha producido un tubo de 
descarga, a través del cual están saliendo al exterior las 
planósporas. 

través de la pared del hospedante; a continua¬ 
ción, el protoplasto entra en la célula del hospe¬ 
dante a través de dicho tubo y una vez allí 
absorbe sustancias nutritivas, aumenta de tamaño 
y segref' una pared celular. Según parece, la 
absorció le sustancias alimenticias se realiza por 
la totalu d de la superficie del protoplasto. Al 
llegar a la madurez, el talo globuloso o alargado 
se transforma en un zoosporangio. Se forma en¬ 
tonces un tubo de descarga que atraviesa de 
nuevo la pared celular del hospedante. De este 
modo, las zoosporas pueden escapar de la célula 
infectada a través de un poro que se abre en el 
extremo exterior del tubo. 

Se admite que las esporas perdurantes, pro¬ 
vistas de pared gruesa, características de un cierto 
número de especies de Olpidium , se originan por 
isogamia, aunque en sólo algunas pocas especies 
se ha observado la presencia de singamia. En los 
casos en que se ha podido observar singamia, las 
células que funcionan como gametos no pueden 
distinguirse de las zoósporas. A continuación de 
la singamia, el zigoto móvil formado, denomina¬ 
do planozigoto, infecta una célula del hospedan¬ 
te, como si se tratara de una zoospora. Sin em¬ 
bargo, en este caso se forma un esporangio pro¬ 
visto de una pared gruesa, a partir del cual aca¬ 
ban liberándose zoósporas. 

En muchos aspectos, Synchytrium y Micro¬ 
myces son parecidos a Olpidium. Synchytrium 
paiasita diversas plantas vasculares, mientras que 
Micromyces se encuentra en células de algas. Los 
talos de ambos géneros son holocárpicos y endo- 
bióticos, es decir, enteramente encerrados en las 
células hospedantes. La infección por Synchy¬ 
trium provoca un considerable aumento de tama¬ 
ño en las células parasitadas (fig. 4-4 A, B). Al 
llegar a la madurez, el protoplasto uninucleado se 


rodea de una pared ligeramente engrosada. En el 
momento de germinar, su protoplasto es expulsa¬ 
do al exterior y se producen un cierto número de 
divisiones mitóticas del núcleo; el protoplasto se 
divide en varios segmentos multinuclcados (fig. 
4-4 C, D), cada uno de los cuales funciona como 
un esporangio o un gametangio. Las zoósporas se 
emiten durante el período de crecimiento del 
hospedante pero, más avanzado este período, las 
células nadadoras funcionan como gametos. Las 
zoósporas nadan al azar durante un cierto tiempo 
y reinfectan otras plantas de la especie hospe¬ 
dante. 

Los gametos de Synchytrium no se pueden 


distinguir de las zoósporas ni por su forma ni por 
el modo como se producen. Al parecer, las condi¬ 
ciones del medio determinan si las células van a 
funcionar como esporas o como gametos. Des¬ 
pués de la singamia, el planozigoto infecta una 
célula del hospedante. El talo diploide es pareci¬ 
do por su forma al talo haploide, pero la reac¬ 
ción de la planta parasitada^ es distinta. En pre¬ 
sencia del talo diploide, las células del hospedan¬ 
te que rodean a la célula infectada resultan esti¬ 
muladas a dividirse con mayor intensidad. Por 
esta causa, la célula con Synchytrium diploide 
queda cada vez más profundamente rodeada por 
los tejidos del hospedante, en donde forma un 
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esporangio protegido por una membrana gruesa 
(fig. 4-4 E) que corresponde a la forma inver¬ 
nante. 

Las infecciones causadas en células de alga 
por Micrcinyccs provocan en ellas un cierto 
aumento de tamaño pero ningún aumento nota¬ 
ble en el ritmo de división (fig. 4-4 F). El talo de 
Micromyces es espinoso. 

Diversas especies de Chylridium (fig. 4-5) 
parasitan algas marinas y de agua dulce, granos 
de polen, protozoos u otros hongos, o bien viven 
como saprobios sobre estos sustratos. La zoospo¬ 
ra enquistada produce, al igual que en Olpidiutn , 
un tubo de penetración que atraviesa la pared del 
hospedante. Sin embargo, el protoplasto perma¬ 
nece dentro del quiste. En el extremo del tubo 
de penetración se desarrolla un sistema rizoidal 
ramificado o, en algunas especies, el tubo se 
alarga simplemente y no produce ramificaciones. 
Se cree que el sistema rizoidal esta al servicio de 
la absorción,'mientras que el quiste aumenta de 
tamaño y acaba funcionando como un esporan¬ 
gio. En este género, el poro de descarga está 
cubierto por un pequeño opérculo, dehiscente al 
llegar las zoosporas a la madurez, que permite la 
libre salida de éstas. En algunas especies de 
Chytridiurn se ha citado la reproducción sexual, 
aunque en muchas se han observado esporas per¬ 
durantes. 

Todos los quitridiales estudiados hasta ahora 
tienen un solo centro de desarrollo. Algunos qui¬ 
tridiales producen un talo más extenso provisto 
de varios esporangios, como ocurre en las espe¬ 
cies de Cladochytriurn . Forman un extenso siste¬ 
ma de rizoides que han penetrado en el Interior 
de materia vegetal muerta sumergida en agua (fig. 
4-6). En distintas partes de este sistema rizoidal 
se producen hinchamientos fusiformes, con fre¬ 
cuencia septados una sola vez. Se forman tam¬ 
bién tanto* esporangios de paredes finas como 
otros de paredes gruesas. En este género se desco¬ 
noce todavía la reproducción sexual. 

• .ORDEN BLASTOCLADIALES* Lós miembros de 
los blastocladiales poseen zoosporas uniflageladas 
parecidas a las de los quitridiales. Estos hongos 
producen esporangios perdurantes de paredes 
gruesas, las cuales están adornadas con fosetas y 
son casi siempre pardas o parduscas. En todos los 
casos estudiados, los pigmentos parduscos han 
resultado pertenecer al grupo de la melanina. A 
diferencia de los quitridiales, las células perduran¬ 
tes de este orden no son productos inmediatos de 
la singamia. 
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blastocladiales producen ranos senu- 
quitridiales, pero otros pre- 
En su mayoría poseen 
rígidas. Sin embargo, diversas 
Coelomomyces parasitan lar- 
producen un talo ramificado 
3 re ce de pared celular y 
el plasniodio de los mixo- 
rduiantes de pared 
del orden, se 


filamentoso, posee una serie de rizoides en su 
base y tiene las hifas más jóvenes ramificadas 
dicotómicamente. Sobre los talos diploides madu¬ 
ros se forman dos tipos de esporangios: esporan¬ 
gios de pared fina y esporangios perdurantes de 
pared engrosada. Los esporangios de pared fina 
producen zoosporas, que son emitidas a través de 
una o más papilas de salida; estas zoosporas son 
diploides y^fJttginin los nuevos talos portadores 
de esporangios. La meiosis tiene lugar dentro del 
esporangio de pared engrosada; en el momento 
de la germinación éste emite zoosporas que origi¬ 
nan talos haploides portadores de gametangios. 
l-’v f/w nlt l tUíK nareivn ñor sus carácterísticias 


nosocomo los de los 
glrfán formas miceliares. 
paredes quitinosas 
especies del género 
vas de mosquitos y 
dicotómicamente que c 
ha sido comparado con 
fnicetes. Los esporangios pe 
engrosada, del tipo caracter.st.co 
forman al llegar a la madurez. 

. La reproducción sexual do los 
se realiza por fusión do ¡so- o anís, 
les El ejemplo de este orden esli 
yor intensidad es una especie del gen 
_ A..o ,i,. .'•stas poseen ciclos v 


FIGURA 4-5 Chytridiurn sphaerocarpum creciendo 
sobre hifas de Achlya, X 1000. ps. planóspora; op. opércu¬ 
lo; ri, rizoide; hif. hifa de! hospedante. (Según Spsrrow, 
en Journal Linnean Society (Botar.y): 50, pág. 446. 1936, 
y con permiso de la University of Michigan Press.) 


especies que presentan alternancia isomornea uc 
generaciones. Si se toman cultivos que contengan 
esporangios perdurantes y se desecan a una tem- 
pendura de 30 a 40°C durante 24 horas, sólo 
sobreviven los esporangios resistentes. Los culti¬ 
vos que contengan solamente tales haploides, por¬ 
tadores de gametangios, se desarrollaran si se les 
coloca en un medio adecuado. Sin duda alguna, 
las estructuras resistentes son importantes de cara 
a la supervivencia de Allomyccs en la naturaleza. 
'La mayor parte de las especies de este género 
viven en el suelo o en el agua de regiones cálidas, 

especialmente en los trópicos. 

En A. arbúsculo, el gametangió masculino, 
anaranjado, está colocado exactamente encima 
del gametangio femenino, ligeramente más grande 
e incoloro. Tanto el gametangio masculino come 
el femenino liberan sus planogametos a través de 
una o más papilas de salida. Dichos gametos sor 
anisógamos y el “femenino” s ligeramente ma 
yor que el “masculino”, aunque por su form; 
son parecidos. Copulan a pares, formando ur 
plano/.igoto biflagelado que nada durante ut 
tiempo y germina luego para producir un nueve 
talo diploide y esporógeno. Los gametos femeni 
nos producen un hormón denominado sirenin, 
que atrae los gametos masculinos. La constitu 
ción química de esta sustancia no ha sido detei 
minada todavía. 

En los géneros próximos Blastocladia . 


g;¿£1GURA 4-7 Allomyces arbuscula: A, parte de un 
fbftatQ haploide, con gametangios, X 475; B, parte de un talo 
•jW diploide con esporangios perdurantes fep) y un esporangio 
J^.^frvpared fina (es), X475; C, talo joven mostrando los 
¿ 7 ¿AfiZoídes (ri) y ramificaciones dicótomas, típicas tanto del 
látalo haploide como del diploide, X 960. 


FIGURA 4 6 Cladochytriurn auranttacum, X auu. m 
aspecto parcial de dos talos con esporangios (es) y célula 
turbinadas (ct); B, zoósporas. (Según Richards, con permi 
so de Transactions of British Mycological Society.) 
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Blastocladiella , puede inducirse en cultivo y de 
modo específico la producción de esporangios 
perdurantes. Si los cultivos de una de las especies 
de Blat dadia se mantienen en una atmósfera 


con un contenido elevado en anhídrido carbónico 
(99,5 por ciento) se forman esporangios perdu¬ 
rantes. En condiciones normales no se produce 
ningún esporangio en el cutlivo, aunque en la 
naturaleza aparecen junto con los esporangios de 
pared fina. Si se agrega bicarbonato a cultivos de 
Blastocladiella , éstos quedan estimulados para la 
producción de esporangios perdurantes casi hasta 
el punto de eliminar la producción de esporan¬ 
gios de pared fina. 


SUBCLASE * 

HIFOQUITRIDIOMICET1DAS 1 ' 

ORDEN hifoquitriales. Cómprenle for¬ 
mas simples, de estructura paralela a la de los 
quitridiales. Al igual que estos últimos, producen 
zoosporas uniflageladas, pero el flagelo es ante¬ 
rior (fig. 4-1 B). Además, se trata de un flagelo 
barbilindo, a diferencia del que se encuentra en 
los quitridiales. 

Las primeras fases del desarrollo a partir de 
las zoosporas pueden ser parecidas a las de los 
quitridiales. En las paredes de algunas especies se 
ha encontrado quitina y celulosa. Las zoósporas 
maduran dentro del esporangio o bien después de 
la descarga del proíoplasto esporangial. En un 
cierto número de hifoquitridiomicétidas se han 
encontrado esporas perdurantes, pero su origen se 
conoce solamente en el caso de Anisolpidium 
ectocarpi. En esta especie, la singainia exige la 
infección de una célula hospedante única por dos 
planósporas. Como en Olpidium , las planósporas 
se enquistan sobre la superficie del hospedante y 
producen un pequeño tubo de infección. A conti¬ 
nuación, el protoplasto del quiste es inyectado al 
interior de la ocluía hospedante a través del tubo. 
Si dos de estos protoplastos quedan juntos, se 
fusionan, formando un zigoto. Una espora perdu¬ 
rante de pared gruesa originada a partir del zigo¬ 
to germina, produciendo un tubo de descarga a 

través del cual se liberan al exterior planósporas 

• 

dotadas de un flagelo en posición anterior. 


SUBCLASE OOMICETIDAS 

ORDEN SAPROLEGNIALF.S. Aunque lajp alabra 
“mohos acuáticos’' se emplea con frecuencia para 


designar ciertos componentes de este orden, este 
término se presta a confusión, puesto que muchos, 
otros hongos crecen en hábitats acuáticos. Ade¬ 
más, muchos de los hongos saprolegniácidos pue¬ 
den aislarse con igual facilidad a partir de ciertos 
suelos que a partir del agua. 

Las zoosporas de este grupo son biflageladas 
(fig. 4-1 C, D). Los flagelos son de longitud igual 
o desigual; uno de ellos es barbulado y el otro 
liso. Las zoosporas que se producen en el espo¬ 
rangio son zoósporas primaria^, y sus flagelos son 
anteriores. Cuando las esporas primarias quedan 
libres a partir del esporangio, nadan durante un 
tiempo y luego se enquistan. Cada quiste forma¬ 
do de este modo libera más tarde una zoospora 
lateralmente biflagelada denominada zoospora se¬ 
cundaria. La zoospora primaria es más o menos 
piriforme, la secundaria es normalmente renifor¬ 
me. Las esporas secundarias nadan mucho más 
vigorosamente y durante más tiempo que las pri¬ 
marias. Con frecuencia, se enquistan una o dos 
veces, pero cuando estos quistes germinan dan 
lugar al mismo tipo de zoospora, es decir, secun¬ 
daria. El flagelo barbulado está dirigido hacia la 
parte anterior y el no barbulado sirve de timón 
en ambos tipos de espora. 

En los saprolegniales existen una serie de for¬ 
mas sencillas de estructura paralela a los hifoqui¬ 
triales y quitridiales. De las saprolegniáccas sólo 
estudiaremos los miembros más avanzados. 

Saprolcgnia N (fig. 4-8 A-D) y las formas rela¬ 
cionadas con ella viven en el agua dulce y en el 
suelo. En su mayoría, se trata de saprobios, 
aunque unas cuantas especies son parásitos débi¬ 
les de animales acuáticos y de sus huevos o de 
raíces de plantas superiores. Poseen un micelio 
totalmente cenocítico, provisto de paredes con 
celulosa. Las estructuras reproductoras y las par¬ 
tes dañadas de las hifas son separadas del resto 
mediante septos completos. Los esporangios se 
producen en gran número. Los-típicos,son alarga¬ 
dos y aproximadamente del mismo diámetro de 

0 

las hifas sóbrenlas cuales se encuentran. ^A_Ja 
tabicación del protoplasto multinucleado del es¬ 
porangio sigue el desarrollo de zoósporas prima¬ 


Wiculado de sus esporangios. Este aspecto es debi- 
-Ido al_enquistamiento de zoósporas primarias en 
1¿1 interior del esporangio. Cada espora enquistada 
produce un corto tubo germinal a través del cual 
¡se libera una zoospora secundaria. En este géne- 
Jro las esporas secundarias nadan durante un cier- 
Jio tiempo, se sedimentan luego y vuelven a en- 
jquistarse. Al germinar la espora enquistada se 
•desarrolla un nuevo ta’d filamentoso. 




rías. En Saprolcgnia , estas esporas salen a través 
de un poro terminal de la pared del esporangio y 
nadan durante un cierto tiempo. Después se sedi¬ 
mentan y se enquistan, terminando finalmente 
por producir zoósporas secundarias. En ' Achlya 
(fig. 4-8 E), se liberan zoósporas primarias desde 
el esporangio, pero estas se enquistan inmediata¬ 
mente después de salir por el poro. Dictyuchus 
(fig. 4-8 F) se llama así a causa del aspecto re- 


FIGURA 4-8 A-D. Sapro/egnia: A , esporangio íes) cu- 
lerto en parte por paredes (pa) de otros esporangios ante¬ 
riores, X415; B, planóspora primaria y quiste, X415; C, 
planóspora secundaria y quiste, X 415; D, germinación de 
una planóspora secundaria enquistada, X415; E. esporan¬ 
gio de Achlya con un grupo apical de esporas primarias 
enquistadas. X415; F, esporangios de Dictyuchus, con es¬ 
poras primarias enquistadas, x 860 (unas pocas de las célu¬ 
las enquistadas han liberado planósporas secundarias). 


£ * 

Los hongos saprolegniácidos producen game- 
tangios masculinos y femeninos bien- distintos- 
(fig. 4-9 A-C), péfó no llegan a originar gametos 


móviles. Los gametangios femeninos, denomina¬ 
dos oogonios, se producen sobre co: tas -Tamas 
laterales de las hifas principales.. Los oogonios 
son globulosos y contienen los “huevos” y , oos- , 
feras. Los filamentos masculinos pueden aparecer 
en las mismas hifas o talo, o sobre diferentes" 
talos. Al llegar a la madurez, uno o más anteri- 
d ios establecen contacto con el oogonio. A partir 
de cada antendió se - forma un"tubo de fertiliza; 
ción simple o ramificado, que penetra dentro de 
una oosfera. Pasan núcleos del anteridio. a las 
oosferas, realizando así la fertilización. Después 
de esta fertilización, cada zigoto evoluciona para 
formar una espora perdurante de membrana grue¬ 
sa denominada^oósporá^ Este tipo de reproduc¬ 
ción sexual se denomina contacto garnetangialN 


En ciertas especies de Achlya —por ejemplo 
en A. bisexualis y A. ambisexualis- los anteridios 
y los oogonios aparecen normalmente sob re talo s 
separados. Dichos talos no producirán estructuras 
sexuales si se les cu)(iva por separado, pero sí lo 
hacen si se cultivan juntos los dos tipos de talos 





FIGURA 4 9 Reproducción sexual en Saprolcgnia: A, 
un oogonio (oog) y dos anteridios (an), (oos) oosferas, 
X 535; un primordio de oogonio ípo) puede verse a la 
derecha; B. un oogonio maduro, con el tubo de fertiliza¬ 
ción ítf) que se extiende desde el anteridio hasta una 
oosfera, X 535; C, oogonio con oósporas en su interior, 
x 535. 



y 
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TABLA 4-1 

LOS EFECTOS DE LAS HORMONAS PRODUCIDOS POR LOS TALOS DE ACHLYA 


Hormona 

Producido por: 

Acción 

A, A2 

ralo ? 

Estimulación de la producción de filamen¬ 
tos anteridiales sobre el talo <5 

A 1 . A 3 

Talo d 

A 1 aumenta la acción de A y de A 2 ; A 3 
tiende a suprimir esta acción 

B 

Talo ó (después de ser 
estimulado por los A) 

Desarrollo de los primordios de los oogo¬ 
nios sobre el talo 9 

C 

Primordios de los oogo¬ 
nios 

Determina el crecimiento direccional de 
los filamentos anteridiales; delimitación 
del anteridio una vez establecido contacto 

D 

Anteridios 

Delimitación de los oogonios y diferencia¬ 
ción de las oosferas 


compatibles. J. R. Raper ha estudiado la repro- meiosis tenía lugar durante la germinación de la 
ducción en estas especies y ha observado que oosfera. Sin embargo, estudios recientes indican 
pueden encontrarse una serie de casos distintos "que la meiosis tiene lugar en los gametangios, en 
en el proceso reproductor. Son estos: 1) produc- este orden y en el de los peronosporales. 



ción de filamentos anteridiales sobre el talo mas¬ 
culino; 2) producción de oogonios incipientes so¬ 
bre el talo femenino; 3) crecimiento de filamen¬ 
tos anteridiales hacia los oogonios incipientes y 
delimitación de los anteridios después de estable¬ 
cer contacto con ellos; 4) delimitación del oogo- 
nio y diferenciación de las oosferas, y 5) produc¬ 
ción de tubos de fertilización y migraciói), a lo 
largo de ellos, de los núcleos asteridiales hasta las 
oosferas. 

Raper llevó a cabo una serie de experimentos 
que demostraban que esta secuencia, que se pro¬ 
duce de forma regular, viene determinada por la 
acción de un cierto número de hormonas. listas 
últimas se producen por la actividad de los dos 
talos o por la de los anteridios y oogonios inci¬ 
pientes. Los nombres de dichas hormonas, el lu¬ 
gar en que se producen y su acción figuran en la 
tabla 4-1. Este mismo proceso aparece en forma 
esquemática en la figura 4-10. Otros estudios 
posteriores han demostrado que la aparición de 
estructuras sexuales viene regulada de una forma 
parecida en especies que poseen anteridios y 
oogonios en el mismo talo. 

La oospora atraviesa un largo período de 
vida latente; los factores que inducen la germina¬ 
ción se desconocen todavía. Durante la germi¬ 
nación de la oospora se produce un corto fila¬ 
mento, en el ápice del cual aparece un esporangio 
típico. Durante mucho tiempo se pensó que la 


ORDEN PERONOSPORALES. La reproducción 
sexual que se encuentra en las saprolegniáceas es 
también característica de los hongos del orden 
peronosporales. Lin este último grupo, en cada 
oogonio se forma una sola oosfera, pero por todo 
lo demás el proceso es el mismo. Los componen¬ 
tes más simples de este orden producen zoospo- 
rangios que se diferencian poco de los que tienen 
las saprolegniáceas. Sin embargo, los esporangios 
de las especies más evolucionadas, entre las cuales 
se cuentan las albugináceas y peronospóráceas, 
son completamente distintos. Todas^ las especies 
de estas dos familias son parásitos obligados_^ie 
plantas vasculares. Sus hifas son intercelulares y 
producen ramificaciones absorbentes o hausto- 
rios, que penetran en el interior de las células del 
hospedante (fig. 4-11 A). 

La reproducción asexual se realiza en las 
peronosporáceas y las albugináceas mediante es¬ 
porangios que aparecen sobre ramas especiales, 
los esporangióforos. Los esporangios, que se des¬ 
prenden al llegar a la madurez, son transportados 
por el viento. Los esporangios de la mayoría de 
los géneros pueden formar, al germinar, ya sea 
zoosporas, a hifas, pero algunas formas han per¬ 
dido la capacidad para producir células móviles. 

TI esporangióforo tiene un crecimiento limi¬ 
tado y tiene también una forma relativamente 
regular. Los diversos géneros de las peronosporáceas 


FIGURA 4-10 Sucesión de fases del desarrollo óeAchlya, con su regulación hormonal. Empezando por la izquierda 
la interacción entre las hormonas A y A*, producidas por el talo femenmo. y A 1 y A* producidas por e! talo masculino 
estimula el desarrollo del filamento anteridial. La producción de hormona B por el filamento masculino estimula e 
desarrollo del primordio del oogonio. La hormona C producida por dicho primordio, regüla el crecimiento direccional de 
filamento anteridial y la delimitación del anteridio. La hormona D, producida por el anteridio, regula la delimitación de 
oogonio y el desarrollo de las oosferas. 


se distinguen basándose en estas estructuras. Albu¬ 
go (fig. 4-11 B-E) es el único género de las albugi- 
r nachas que produce cadenas de esporangios. 
í^^jEntre las peronosporales se encuentran mu- 
¿cfca$ plantas patógenas'de interés económico. Una 
más destructoras es Phyjophthora infestans 
(gitiác • :s) (fig. 4-11 F), causante cte la podre- 
.dturib 1 ^Jiegra de la.patata; esta especie fue la 
gúe provocó la destrucción completa de las cose¬ 
chas de patata en Irlanda y en otras regiones, que 
vUiyo.como consecuencia la ola de hambre irlan- 
^de^a.de* 1845. Otra especie, Plasmopara vitícola 
4-11 G), es la causante de una importante 
fflüifermedad de la vid, el mildiu. 






ZIGOMICET1DAS 


usa»» 


Hlp'-’El resto de ios fícomicetes se caracteriza por 


producción de zigosporas formadas por copula- 

* • • 


-V 


Sfe' i 


ción entre los gametangios, proceso que exige la 
fusión de dichas estructuras. A diferencia de los 
que tienen las saprolegniales, los dos gametangios 
que fusionan son típicamente idénticos por su 
forma y, frecuentemente, por su tamaño. La re¬ 
producción asexual tiene lugar por esporangióspo- 
ras (aplanósporas) o por conidios, término aplica¬ 
do a muchos tipos de esporas asexuales (perc 
distintas de las esporangiósporas). En lo esencial, 
un conidio es una porción separable de una hifa 
o de una rama especial, el conidióforo. Los espo¬ 
rangios de las zigomicétidas van unidos a esporan¬ 
gióforos. En esta subclase no se producen células 
flageladas de ningún tipo. 

La mayoría de las especies forman un exten¬ 
so micelio, pero algunas especies simbióticas y 
parásitas tienen talos constituidos por un filamen¬ 
to hifal único. En la mayoría de los zigomicetes : 
las hifas son cenocíticas y las paredes celulares 
contienen quitina. 


: 
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FioliRA 4-11 A. haustonosdel rnildiu algodonoso ( hau. haustorlo ;hif. hifa intercelu¬ 
lar; ho células del hospedante). X 1080. BE. Albugo candida: B. corte de una hoja 
infectada, mostrando los grupos de esporanglósporas y de esporangios situados bajo la 
ep '„™' s ' X 215; C, esporangióforo aumentado (esp). con una cadena de esporangios (es), 
X 500; D, reproducción sexual, x 500 loog. oogonio, oos, oosfera; an, anteridio; tf, tubo 
de fer, uac.on); E, oospora madura. X 500; F, esporangióforo de Phytophthora infestaos, 
X590 (esp. esporangióforo; es, es;orangio; ho. epidermis del hospedante). G, esporan- 
gioforo y esporangios de Piasmopara vitícola, X 585. 
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’■% - x, os zjgomicetes saprofíticos son comunes so¬ 
bre sustancias en descomposición, sobre suelo, 
estiércol y otros hábitats. Unos pocos son parási¬ 
tos obligados de zigomicetes próximos, de peque¬ 
ños animales como protozoos e insectos, o de 
¿plantas vasculares. En el tufo digestivo de los 
Artrópodos se encuentran esp • es situadas en una 

subclase distinta, la de las trie ..micétidas. 

• •»*. • 

• • » • * 

• ORDEN MUCÓRALES. La mayoría de los puco- 
rales viven como saprobios sobre suelo, estiércol, 
restos animales y vegetales en descomposición, 
-etc., en donde abundan. Algunas especies pueden 
vivir a temperaturas cercanas o inferiores al pun¬ 
to de congelación y se encuentran con frecuencia 
sobre carne conservada a baja temperatura. Otros 
son parásitos débiles de frutas y verduras almace- 
. nadas. Algunas especies parasitan las plantas ver¬ 
des o incluso otros hongos mucoráceos, y se han 
-citado algunos de ellos como causantes de infcc- 
"ciones mortales en los seres humanos. 

En este grupo, el micelio está generalmente 
constituido por hifas aéreas o hifas inmersas. Di¬ 
chas hifas son típicamente cenocítieas, pero las 
estructuras reproductoras quedan individualizadas 
mediante tabiques transversales. En algunas espe¬ 
cies, dichos tabiques están presentes de modo 
regular y las células de la mayoría de dichas 
formas son multinucleadas. 

En las especies que se consideran más primi¬ 
tivas se encuentran esporangios que contienen 
numerosas esporas. Las especies más evoluciona¬ 
das poseen esporangios con una o unas pocas 
esporas, denominados esporangíolos. 

Los términos heterotalismo y homotalismo 
fueron empleados en primer lugar por el genético 
Blakeslee en su trabajo sobre las mucoráceas. 
Existen dos.tipos de talo en cada especie hetero- 
táüca, imposibles de distinguir morfológicamente. 
Dichos talos, designados como 4 y —, se repro¬ 
ducen solamente de forma asexual cuando crecen 
separados. Sin embargo, si dichos talos se culti- 
. van juntos, producen gametangios sostenidos por 
ramas aéreas. Los gametangios 4 y - copulan, 
formando una gran célula multinucleada, el ce- 
nozigoto, que se transforma en una espora perdu¬ 
rante de pared muy engrosada, la zigóspora. La 
reproducción sexual de las especies homotálicas 
se realiza d . un modo parecido, pero los game¬ 
tangios que copulan se producen sobre ramifica¬ 
ciones del mismo talo. De este modo, en las 
torinas homotálicas todos los talos son del mismo 
tipo con respecto a la reproducción sexual. 

Los gametangios que fusionan en las especies 



FIGURA 4-12 A, clamidósporas dentro de una hifa 
de Mucor, x 2250. B-G, Mucor mucedo: B, porción de 
esporangióforo con un esporangio maduro, X 835; C, es¬ 
porangio después de la salida de las esporas, X 900 [col, 
columela; es, espora; pe, resto en forma de copa de la 
pared del esporangio); D-G, reproducción sexual entre ta¬ 
los + y X 205 ( pg, progametangios; gam, gametangio; 
cz, cenozigoto; zig, zigóspora). 
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heterotálicas y en las homotálicas son parecidos 
tanto por su forma como, en muchos casos, por 
su tamaño. Sin embargo, en algunos casos, como 
en Zygorrhynchus, los gamctangios son desigua¬ 
les. 

Las diversas especies de Mucor son frecuen¬ 
tes sobre el estiércol, suelo y otros hábitats. Pro¬ 
ducen un extenso micelio cenocítico, gran parte 
del cual se encuentra inmergido en el sustrato. 
Algunas veces aparecen tabiques que de «mitán 
cortos segmentos de hifas que se transforman en 
clamidósporas (fig. 4-12 A). Estas son esporas de 
pared engrosada qrct no se separan del micelio y 
que pueden éneo . use en posición tanto inter¬ 
calar como temu. 1. Son más resistentes a las 
condiciones adversas que los filamentos luíales 
inalterados, y pueden germinar para formar un 
nuevo micelio. Tanto las clamidósporas como las 
hifas normales suelen contener grandes gotitas 

lipídicas. 

- - En general, los esporangióforos crecen hacia 
la luz; en otras palabras, presentan fototropismo 
positivo. En el ápice del esporangióforo se forma 
un esporangio que queda separado del esporan¬ 
gióforo por un septo bulboso, la columela. Den¬ 
tro del esporangio multinucleado el protoplasto 
se divide en numerosos segmentos con uno o 
unos pocos núcleos cada uno. Alrededor de cada 
segmento se forma una pared, lo que !o transfor¬ 
ma en una esporangióspora. 

Cuando un esporangio alcanza la madurez, 
las esporas se liberan de dos maneras posibles. En 
la mayoría de las especies de Mucor, como en M. 
mu cedo (fig. 4-12 B-G), la pared del esporangio 
se licúa y las esporas quedan lodeadas por una 
gota de un líquido viscoso. Estas esporas son 
transportadas por el agua de la lluvia o por insec¬ 
tos. En otras especies de Mucor, la pared del 
esporangio, que es frágil y seca en la madurez, se 
fisura y se desprende, exponiendo las esporas 

secas a las corrientes de aire. 

El género Mucor contiene tanto especies ho¬ 
motálicas como heterotálicas. Cuando se aproxi¬ 
man hifas de tipo + y —, se forman ramificacio¬ 
nes denominadas zigóforos (fig. 4-12 D-G). Estas 
estructuras segregan sustancias volátiles (hormo¬ 
nas) que al parecer regulan el crecimiento direc- 
cional de los zigóforos el uno hacia el otro. Los 
ápices de los zigóforos entran en contacto y se 
denominan progametangios. Se produce entonces 
en cada progametangio una pared que individua¬ 
liza una célula apical. Esta célula, denominada 
gametangio, confluye pronto con su pareja y 
constituye una célula multinucleada denominada 


cenozigoto. Dentro de él, fusionan pares de nú¬ 
cleos + y - (cariogamia) y, una semana después, 
s Tien !a división reductora. Alrededor del ceno¬ 
zigoto se forma una pared gruesa y oscura que lo 
transforma en una espora perdurante o zigóspora. 
Típicamente, la germinación de la zigóspora con¬ 
duce a la formación de un corto esporangióforo 
y de un esporangio que contiene esporangióspo- 
ras haploides. 

En Mucor genevensis, una especie homotáli- 
ca, la conjugación se realiza del mismo modo 
(fig. 4-13 A, B). Sin embargo, las ramificaciones 
conjugadoras de esta especie se producen en un 
mismo talo. 

R hizo pus stolonifer (fig. 4-14 A, B). «I 
negro del pan, es una especie parecida a Mucor 
en muchos aspectos. Produce hifas aéreas que 
funcionan corno los estolones de los fresales. 
También éstas se denominan estolones y se van 
extendiendo a los diversos puntos del sustrato. 
En los puntos en donde establecen contacto con 
él, se forman sistemas rizoidales parecidos a 
raíces. Estos rizoides le proporcionan la fijación 
necesaria y encima de ellos se forman grupitos de 
esporangióforos y de esporangios. Esta especie 
ataca con frecuencia los frutos almacenados, es¬ 
pecialmente los más jugosos, como las fresas y 
los melocotones. 

La reproducción sexual es, en Rhizopus sto - 
lonifer, una especie heterotálica, parecida a la 
descrita en Mucor hiemaiis. Sin embargo, en este 
caso, la meiosis no tiene lugar durante las prime¬ 
ras fases del desarrollo de la zigóspora, sino en el 
momento de su germinación. Puede tener iugar 
varios meses antes de la formación de la zigóspo¬ 
ra. En una especie de Phycomyces, tanto la divi¬ 
sión del núcleo como la meiosis quedan retarda- 
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FIGURA 4-13 A,B, Mucor genevensis; formación de 
una zigóspora. X 335 (los gametangios que conjugan en 
esta especie proceden de dos hifas distintas pertenecientes 
al mismo talo). 
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^GURA 4-14 A. esporangióforos y esporangios d< 
uopus stolonifer , x 60 [ri, r¡zoides;esf, estolón); 8, es 
R>ráng¡óforo y columela después de la ruptura de la paree 
esporangio. X 160; C. esporangio y esporangióforo ma 
3¡S? de Pilobolus, x 130; D, parte del esporangióforo d( 
mostr.ir.do dos ramificaciones portadoras d« 
^g^ngios, X 1575 (la ramificación interior lleva un cier 
^^ rnero es »>° r angios provistos de una sola espora 
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das hasta el momento antes de la germinación de 
la zigóspora. 

En varios hongos mueoráceos heterotálicos, 
los esporangios jóvenes producidos por germina¬ 
ción de las zigósporas pueden contener núcleos 
4". ~ o de ambos tipos. Estos quedan incorpora¬ 
dos a las esporangiósporas que de este modo 
pueden originar los dos tipos de micelios. 

Las especies de Riiobolus (fig. 4-14 C), de la 
familia de las piloboláceas, crecen sobre el estiér¬ 
col de los herbívoros. Sus esporangios tienen pa¬ 
redes gruesas y continuas, y la totalidad del espo¬ 
rangio es proyectada con fuerza por el esporan¬ 
gióforo al llegar a la madurez. El esporangio 
queda pegado a objetos tales como tallos u hojas 
de plantas verdes, desde donde será ingerido por 
un herbívoro y pasará a través del tubo digestivo 
del animal. Las esporas germinan después de la 
deposición de los excrementos. 

Coemansia (fig. 4-14 D) y otros géneros de 
su misma familia (Kickxeláceas) se caracterizan 
por la producción de esporangios con una sola 
espora, es decir, esporangíolos. Algunas formas, 
como tílakeslca trispora (Coanoforáceas) produce 
esporangios de tipo intermedio entre los de 
Coemansia y los de las mucoráceas. Estos espo¬ 
rangios contienen solamente unas pocas esporas. 
Algunos biólogos piensan que los conidios pue¬ 
den haber evolucionado a través de la reducción 
de esporangios hasta dar estructuras uniesporales. 
Sin embargo, los que tienen una sola espora man¬ 
tienen todavía la pared del esporangio. 

Aunque las estructuras reproductoras asexua¬ 
les de las mucorales parecen ser extremadamente 
variadas, la reproducción sexual es más uniforme. 
En algunas formas, como en Zygorrhynchus (fig. 
4-15 A, B). los progametangios que conjugan son 
de tamaño desigual. En otros, la zigóspora se 
desarrolla hasta dar una célula formada en un 
lado de los dos gametangios; en otros, alrededor 
de los filamentos que conjugan se produce un 
manto estéril de hifas. 

OTROS ZIGOMICFTES. Gran parte del resto de 
los zigomicetes tiene alguna relación con los ani¬ 
males. Diversas especies de Entoniophthora (or¬ 
den entomoftorales), por ejemplo, son parásitas 
de insectos. muscae (fig. 4-16) infecta la mos¬ 
ca doméstica común, creciendo dentro del cuerpo 
y absorbiendo todo el material proteico allí exis¬ 
tente. Después, aparecen los conidióforos por en¬ 
tre los artículos del exoesqueleto del hospedante 
y al llegar a la madurez los conidios son expulsa¬ 
dos por los conidióforos. Con frecuencia se 
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FIGURA 4-15 Conjugación de Zygorrhynchus moel- 
/cr¡, una especie homotálica: A, fase inicial, x 520 (obsér¬ 
vese el tamaño desigual de los gametangios fgam) y el 
origen de éstos a partir de una sola rama); B, zigóspora 
madura, X 520. 

encuentran moscas infectadas adheridas a venta¬ 
nas o paredes y rodeadas por un halo blancuzco 
de esporas. 

Zoopcigc y Endocochlus (orden zoopagales) 
capturan protozoos y otros pequeños animales y 
viven sobre ellos como parásitos obligados. La 
reproducción asexual se realiza por medio de 
conidios y. tanto éstos como las hifas, están 
provistos de superficies adhesivas. Las amebas 
que entran en contacto con estas superficies que¬ 
dan fuertemente pegadas a ellas y son penetradas 
poi hifas absorbentes. 


RELACIONES ENTRE LOS 
F1COMICETES 

De la clase ficomicetes, se han hecho algunas 
veces varias clases, a saber: quitridiomicetcs, hifo- 
quitridiomicetes, oomicetes y dimastigomicctes. 
Lste tipo de división surge como consecuencia de 
la importancia dada a Ja estructura y disposición 
de los flagelos en las formas provistas de célula^ 
móviles. Con ello, cada uno de los grupos pro¬ 
ductores de células flageladas se coloca en una 
clase separada; sus semejanzas se atribuyen a con¬ 
vergencia evolutiva. Podemos llevar esta idea a su 
conclusión lógica y tratar cada grupo como una 
división independiente. Sin embargo, es posible 
que las formas con células móviles uniflageladas 
hayan procedido por evolución a partir de ante¬ 
cesores di flagelados. Hasta que se disponga de 
más información sobre la estructura de las células 
móviles y otras características de estos hongos, la 
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idamente amplio y variado, caracterizado por 
[3 fonnación de aseas y de ascósporas durante las 
fases sexuales de- su reproducción. Las aseas, que 
pueden ir o no precedidas por estructuras mascu¬ 
linas y femeninas reconocibles, constituyen el 
»unto en donde se produce la cariogamia y la 
neiosis. - A continuación de la meiosis o, más 
frecuentemente, después de una división mitotica 
*fcue sigue a la meiosis, se forman las áse^jporas. 
Jpri los ascomicet-cs más evolucionados, las aseas 
Sé: . ducen en estructuras compleja. denomina¬ 
das cocarpos o “cuerpos fructíferos”, 
i& Se conocen ascomicetes filamentosos y uni¬ 
celulares. Son especialmente numerosos en hábi¬ 
tats terrestres, pero algunos de ellos se presentan 
i en diversos medios acuáticos. Las especies terres- 
Lties crecen sobre diversos sustratos, entre los 
FIGURA 4-16 Entomophthora muscae: A. un grupo |-feuaies se cuenta la madera, materiales queratím- 

de conidióforos portadores de conidios; x 625; B, ápice K&os como plumas, cuernos y pelos, o sobre estiér- 
del conidióforo con un solo conidio, x 3000. Wkl suelo y alimentos. Unos cuantos son parási- 

de P* antas y animales, incluyendo el hombre, 
división de la clase ficomicetes en varias clases (o * Los ascomicetes más sencillos, dentro de los 
divisiones) se considera por algunos como prema- ? cuales están las levaduras y formas con ellas rela¬ 


tora y probablemente arbitraria. 

Una idea, dominante en el pasado y sosteni¬ 
da todavía por algunos, es la de que los ficomice¬ 
tes evolucionan a partir de antecesores algalcs. La 
base de esta idea se encuentra en el parecido en 
la forma y en la reproducción, que se encuentra 
en ciertas especies de los dos grupos. Por ejem¬ 
plo, tanto los talos de Saprolegnia como los de 
Vaucheria (un alga xantofícea; véase cap. 13) son 
cenocíticos y tubulares; las estructuras reproduc¬ 
toras sexuales son también parecidas. Hay quien 


donadas, se sitúan en la subclase hemiascomicéti- 
das. Muchos de ellos son unicelulares, y sus aseas 
no se alojan en ascocarpos. Las euascomicétidas 
tienen talos filamentosos y producen siempre as- 
cocarpos. 


SUBCLASE 

HEMIASCOMICETIDAS 

Aunque unos pocos hemiascomicctes son pa- 


piensa que estos parecidos son superficiales y de ji rásitos, en su mayoría son saprobios. Abundan en 
poca importancia, pero algunos estudios recientes i' el agua y en el suelo, sobre los frutos y en 
han agregado nuevos parecidos en lo que respecta - exudados que rezuman de las plantas heridas, 
a la ultraestructura de estos organismos. Sin em- ff: 

bargo, con la posible excepción de las formas ~ ORDEN "ASCO!IZALES. Este orden comprende 
biflageladas, las pruebas de que se dispone actual- unas pocas especies que se encuentran en los 
mente no nos indican que exista ninguna relación exudados vegetales o sobre diversas plantas. As- 
estrecha entre la mayoría de los ficomicetes y las -V *.coidea rubescens crece sobre el “flujo viscoso” 
algas filamentosas. Muchos micólogos intuyen J? 9 UC re¿unia de las heridas de los árboles y de 
que los ficonr* etes proceden de antecesores del £ otras Pintas leñosas. Produce un micelio irregu- 
tipo de los protozoos. Se ha dicho que organismos «M ar se P ta do, que posee células multinucleadas. 
ameboidales que se reproducen por células flagela- 4 Los a P ices de algunas producen grandes conidios 
das, crisofíceas (véase cap. 10) y otros organismos, 4 " 17 A). Sobre otras hifas, la célula terminal 

pueden ser los tipos ancestrales de los cuales evolu- 'Jransforma en un asea (fig. 4-17 B). Se forman 

•gj^unurosas ascósporas en forma de sombrero, que 
¿V Son liberadas por la ruptura del ápice del asea. El 
^crecimiento de la hifa se reanuda y se forma una 
asca dentro de la pared abierta del ante- 
áfÉ r ?? r ¿-*'• ^o a esla proliferación continua, las 
?CS de las aseas pueden quedar rodeadas por los 

< * 

ra¬ 


cionaron los ficomicetes. 


CLASE ASCOMICETES 

Los ascomicetes constituyen un grupo extre- 



restos de diversas aseas anteriores. Este tipo de 
crecimiento se encuentra también en los zoospo- 
rangios de Saprolegnia. Esta y otras característi¬ 
cas han conducido a algunos a incluir a Ascoidea 
dentro de los ficomicetes y a considerar a las 
aseas como esporangios. Se desconocen los deta¬ 
lles completos del ciclo vital de Ascoidea. 

Dipodascus uninucleatus (fig. 4-17 C-E) es 
una forma relacionada con la anterior, en la cual 
se ha puesto en claro el ciclo vital. En este caso, 



FIGURA 4-17 A,B, Ascoidea rubescens: A, conidios. 
X 865; B. asca con ascósporas, X575; ase, asca; as, ascós¬ 
poras; pa. paredes superpuestas de las aseas formadas ante¬ 
riormente. C-E, Dipodascus uninucleatus: C, D, conjuga¬ 
ción (C. X 2080; D, X 1500). E. asca madura con ascóspo¬ 
ras en su interior, X 1500. 
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las hifas están divididas en segmentos uninuclea- 
dos. Dos células adyacentes de una hifa fusionan 
entre sí y tiene lugar la cariogamia. La célula 
crece hasta formar una asea alargada, dentro de 
la cual la meiosis se ve seguida por un cierto 
número de divisiones mitóticas. Los numerosos 
núcleos pasan a formar parte de sendas ascóspo- 
ras que al final son liberadas a través del ápice 
del asea. Las ascósporas germinan mediante tubos 
germinales. 

ORDEN ENdom icET ales. En este orden se 
incluyen formas filamentosas y unicelulares. To¬ 
das las especies filamentosas poseen aseas con 
ocho o menos ascósporas; de este modo, es fácil 
distinguirlas de los ascoideales. Sin embargo, la 
validez de una separación tan arbitraria como 
ésta es dudosa. 

Dentro de las sacarom¡cetáceas están los as- 
comicetes más sencillos, las levaduras. Normal¬ 
mente, no producen hifas, aunque en ciertas con¬ 
diciones de cultivo se producen filamentos cor¬ 
tos. Debido a que la producción de hifas es, al 
parecer, un carácter vestigial de las levaduras, se 
considera que han descendido de antecesores fila¬ 
mentosos. Las paredes celulares de las levaduras 
están compuestas por manarías, proteínas y otras 
sustancias. 

Desde que Pasteur descubrió en el siglo pasa¬ 
do que las levaduras y otros microorganismos son 
responsables de las fermentaciones, este grupo ha 
sido objeto de intenso estudio. Un cierto número 
de especies, entre las cuales cabe incluir Saccha- 
romyces core vi sute y S. ellipsoideus , pueden vivir 
anaeróbicamente. Ln estas condiciones, no pue¬ 
den respirar completamente los azúcares, pero los 
convierten en alcohol etílico y bióxido de carbo¬ 
no. De esta forma se produce el alcohol de las 
bebidas y, en buena'parte, el alcohol industrial. 

Saccharornyces. cerevisiae , denominado co¬ 
múnmente levadura leí pan o levadura de cerve¬ 
za, puede considerarse como uno de los organis¬ 
mos domesticados más importantes. Además de 
alcohol, esta especie proporciona vitamina D, efe¬ 
drina, enzimas y otras sustancias. Se ha dedicado 
un gran volumen de trabajo al desarrollo y aisla¬ 
miento de las cepas de esta especie más adecua¬ 
das para cada proceso industrial. 

Al igual que en la mayoría de levaduras, en 
Saccharornyces ce evisiae , la reproducción asexual 
se realiza por gemación (fig. 4-18 A). En este 
proceso, se forma una pequeña protuberancia, 
que crece y normalmente se separa de la célula 
madre. Durante la formación de la yema, el 


núcleo sufre una división, y uno de los núcleos 
hijos pasa a la yema que se está desarrollando. La 
naturaleza de la división nuclear es aún incierta; 
según parece, la membrana nuclear persiste du¬ 
rante el proceso de la división y no pueden 
apreciarse cromosomas bien individualizados. 

Saccharornyces cerevisiae , es heterotálico, 
con dos cepas denominadas a y a (o + y -). La 
fusión de dos células haploides (plasmogainia) se 
ve pronto seguida por la cariogamia. Pero puede 
suceder que la gemación de la célula diploide 
continúe indefinidamente. En ciertas condiciones, 
una simple célula diploide puede funcionar como 
una asea. Tiene lugar la meiosis y se forman 
cuatro ascósporas (fig. 4-18 3). No se conoce 
ningún mecanismo especial de dehiscencia; las 
esporas acaban siendo liberadas después de la 
destrucción de la pared del asea. Cuando las 
esporas germinan, se vuelve a producir la gema¬ 
ción. 

Las fases de gemación haploide y diploide 
encontradas en Saccharornyces cerevisiae faltan 
en todas las demás levaduras. Por ejemplo, en 
Saccharom y codes ludwigii , la conjugación tiene 


de la germinación de las ascóspoias, 
If^Wtras están todavía dentro del asea, en donde 

•*38pfr ¡ S eh a yemas d ‘P loides - E1 cicl ° vilal c1e 
tlppispecie es por ello diploide, excepto en la 

vtítíe de ascóspora. Las células de Schizosaccharo- 


TÍmvf octosporiis (fig. 4-18 C-E) conjugan ¡lune¬ 
ramente antes de la formación del asea, y la 
. 'diploide queda limitada al zigoto. Esta últi- 
íírtpecie se reproduce asexualmcnte por esti¬ 
lé sus células y no por gemación. 

, *v 





FIGURA 4-18 A, B, Saccharornyces cerevisiae: A, cé- 
lulas en gemación, X 3500; 8, asea madura con ascósporas, 
X 5250. C-E, Schizosaccharomyces octosporus: C, células 
vegetativas, dos de las cuales están divididas por paredes 
transversales, X 2300; D, zigoto joven formado por conju¬ 
gación de dos células, X 2300; E, aseas maduras con ascós¬ 
poras, X 2300. 


~a-: 


h i- 


Taphr¡na deformaos: A, oorte de una 
melocotonero infectada mostrando aseas en diver- 

su desarrol!í h x 895; B, hojas de melocotonero 
.. irffectsdas por Taphrma deformaos, X0.66 (obsérvese el 
-<-.LT3ctenstico enervamiento y distorsión de la hoja). 




ORDEN TAFRINALES. Este orden comprende 
un único género, Taphrir.a, cuyas especies son pará¬ 
sitas de plantas vasculares. Una de las especies 
más conocidas es T. deformaos , que provoca el 
rizado de las hojas del melocotonero (fig. 4-19 A 
B). Las hifas de T. deformaos penetran entre las 
células de las hojas del hospedante y también 
entre las de las raraitas y de otras partes. Es 
característico que su presencia produzca un creci¬ 
miento anormal de los tejidos del hospedante. 
Las hifas producen aseas sobre la superficie de la 
porción del hospedante infectada. En Taphrina es 
frecuente que las ascósporas empiecen a dividirse 
por gemación mientras están todavía en las aseas. 
Al parecer ésta es la forma normal de germina¬ 
ción de las ascósporas de la mayoría de las espe¬ 
cies, y, en cultivos, pueden mantenerse indefini¬ 
damente colonias en gemación. La conjugación se 
realiza por formación de cortos tubos, aunque la 
germinación no viene inmediatamente seguida por 
la cariogamia. El micelio que se forma es septado 
y cada una de sus células contiene un par de 
núcleos compatibles sexualmente. Esta fase dica- 
riótica se mantiene hasta que se producen las 
aseas. I.a cariogamia y la meiosis tienen lugar en 
el interior de las aseas. 


SUBCLASE 

EUASCOMÍCETIDAS 

Las euascomicétidas, al igual que muchos ba- 
sidiomicetes, producen estructuras esporuladoras 
complejas, llamadas csporocarpos. En los ficomi- 
cetes, la unión de dos gametos o de los núcleos 
gaméticos es pronto seguida por la formación de 
un talo diploide único o de una espora perduran¬ 
te. Sin embargo, en las euascomicétidas y en los 
basidiomicetes, el equivalente de la singamia que¬ 
da dividido en dos fases. La primera de ellas, 
denominada plasmogamia, se produce cuando fu¬ 
sionan los protoplastos de dos células. La sigue el 
aparcamiento, aunque no la fusión, de los nú¬ 
cleos compatibles. Los par-s de núcleos se divi¬ 
den mitóticamente, con lo que se producen 
hifas con numerosas células binucleadas. Esta fase 
dicariótica tiene una duración limitada en las 
euascomicétidas y se presenta solamente durante 
la formación del ascocarpo. En la mayoría de los 
basidiomicetes, el micelio dicariótieo puede per¬ 
sistir de forma indefinida. En ambos grupos, la 
mayoría de los pares de núcleos acaba realizando 
la cariogamia o fusión nuclear. Esta constituye la 
segunda fase de la singamia. 
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asimilaüuka. loaos ios euascomice- 
tes poseen una fase asimiladora bien desarrollada, 
constituida por filamentos. Sus hifas están septa- 
das de modo regular y en todos los grupos estu¬ 
diados se encuentra quilina. Los septos se desa¬ 
rrollan desde la periferia hacia el interior, pero 
no llegan a completarse. Queda siempre un pe¬ 
queño poro central a través del cual se establece 
la continuidad del citoplasma de célula en célula 
(fig. 4-20). Cada una de las células contiene de 
uno a varios núcleos. Dichos núcleos sufren a 
veces un transporte de una a otra célula, al pa¬ 
recer por obra de las corrientes citoplasmáticas. 
El micelio de la mayoría de los euascomicetes se 
encuentra inmerso en el sustrato, y sólo son 
visibles las estructuras reproductoras. 

HETE ROCA RIOSIS Y PAR ASEXU ALID AD. Si 
una hifa se desarrolla a partir de una espora 
uninuclear, los núcleos existentes en ella son to¬ 
dos del mismo tipo genético; estas hifas o mice¬ 
lios se denominan homocarióticos. A difeiencia 
de esto, en las hifas heterocarióticas se encuen¬ 
tran dos o inás núcleos genéticamente distintos. 
La heterocariosis es muy frecuente en los hongos 
superiores (ascomicctes y basidiomicetes) y puede 
producirse de varias maneras: ¡) a través de la 
fusión de hifas de dos micelios distintos; medían¬ 
le dicha fusión, un núcleo puede pasar de un talo 
al olio y e! par formado irse dividiendo mitótica- 
inente para formar un nuevo micelio, y 2) me¬ 
diante mutación de un micelio homocariótico. 

En algunos casos, dentro del micelio hetero- 
cariótico se produce la fusión nuclear o carioga- 
mia. En ella pueden intervenir núcleos genética¬ 
mente iguales o núcleos diferentes. Los núcleos 
diploides así formados se multiplican junto a los 
núcleos haploides de las hifas. Durante las divisio¬ 
nes del núcleo diploide, puede producirse recom¬ 
binación y segregación a través de entrocruza- 
miento mitótieo. De este modo se producen nue¬ 
vos tipos de núcleo, que también se multiplican 
en el micelio. También puede producirse la ha- 
ploidización de los núcleos diploides. Si ésta tie¬ 
ne lugar después de un entrecruzamiento mitóti- 
co, se forman nuevos tipos de núcleos haploides. 

El resultado final es una recombinación de pro¬ 
piedades hereditarias, como ‘ocurre en la repro¬ 
ducción sexual. Sin embargo, no se da una suce¬ 
sión regular en el tiempo de tales fenómenos; 
todos estos procesos pueden estar realizándose en 
el micelio en cualquier momento dado. Además 
(y a diferencia de la reproducción sexual), los 
procesos descritos no tienen lugar en partes 
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FIGURA 4-20 Esquema de un corte a través de uní 
septo de un euascomícete mostrando el polo central. 


..^ascomicetes se forman dentro de estructuras en 
de botella (fig. 4-21 C) denominadas picni- 
o en estructuras discoidales denominadas 
seérvulos (fig. 4-21 D). 

r . «JV --- ¡ 

fases conídicas constituyen fases de repe- 
I-fición o de reinfección en muchos ascomicetes 
tos, por ejemplo. Ven furia inaequalis y di- 
f.yetsús especies de esclerotiniáceas. Durante la fase 
Crecimiento del hospedante, los conidios se 
ticen en grandes números e infectan nuevos 
de éste. La fase sexual de muchas de estas 



determinadas del talo. Cualquiera de los tinos 

* ~ -—• '•v -I4UV1IOO Ul/ caidi 

nucleares que se encuentran en dichos talos pue- feespecies madura en primavera y sirve de inicio a 
den quedar incorporados a conidios y ser llevados ji^á^adena de infecciones. 

lejos del talo que los ha originado. Los micelios Asimismo, las fases asexuales son Jas que se 

que se desarrollan a partir de dichos conidios ^.«encuentran con mayor frecuencia en muchas es- 

pueden diferir genotípicamente de los tipos pa- pedes saprofíticas. La producción de una gran 

réntales. j^undancia de esporas asexuales y la posibilidad 

Los términos parasexualidad o ciclo parase- Mdég actividad parasexual antes de su formación 
xual se aplican al grupo de procesos que acaba- f^sré.sin duda alguna, de gran importancia de cara 

mos de describir (heterocariosis, cariogamia, re- % \ j$a evolución y a la supervivencia de dichos 

combinación, segregación mediante entrecruza- cl|B jÍfoog. 
miento mitótieo y haploidización). El ciclo para- . 


sexual fue descubierto por primera vez en Emeri 
celia (Aspergillus) nidulans por Pontccorvo y 
Koper. A partir de entonces se ha descubierto en 
un cierto número de formas no relacionadas en¬ 
tre sí, por lo cual se considera que es común 
entre los hongos superiores. 

Los beneficios, tanto de la heterocariosis 
como de la parasexualidad, son sorprendentes. La 
primera convierte al micelio en un diploide (o 
poliploide) funcional, puesto que todos los nú¬ 
cleos ejercen su influencia en la hifa en fase de 
desarrollo. El número de núcleos genéticamente 
distintos que pueden estar presentes es muy gran¬ 
de, puesto que la fusión de hifas somáticas (asi¬ 
miladoras) es común en muchos hongos. Los re¬ 
sultados de la parasexualidad son parecidos a los 
de la reproducción sexual. Sin embargo, los pro¬ 
cesos parasexualcs pueden tener lugar al mismo 
tiempo en el micelio en fase de desarrollo, mien¬ 
tras que la reproducción sexual es frecuente que 
se realice sólo en condiciones nutricionales y am¬ 
bientales muy determinadas. Es también notable 
el hecho de haberse encontrado el ciclo para¬ 
sexual en hongos desprovistos de fase sexual co¬ 
nocida (deutcromicetes). 


REPRODUCCION SEXUAL. El número de euas- 
comicetes cuya reproducción sexual ha sido estu¬ 
diada a fondo es relativamente pequeño. En los 
casos estudiados, tanto las estructuras reproduc¬ 
toras masculinas como femeninas (o las estructu- 


— 


REPRODUCCION asexual. La reproducción D : 
asexual de los euascomicetes se realiza normal- ' 
mente mediante conidios. Son éstos partes de las figura 4-21 

& a m m 
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hifas o de ramas especiales fácilmente separables. A B . conidiato^ "cSS* 

os comdioforos, y se producen de varias maneras C - *W«nas de un picnidio (C) ¿ unÍTríl 

(fig. 4-21 A, B). Los conidióforos de algunos. * er osos conidióforos y conidios. 


ras designadas con este nombre) suelen encontrar ¬ 
se en un mismo talo (fig. 4-22 A). Este tal 
puede ser capaz de reproducirse sexualmente pm? 
si mismo; dichas especies se pueden designar me 
jor como hermafrod(ticas dotadas de autofertili- 
dad, aunque hay quien ha designado inexacta¬ 
mente a estos fenómenos con el nombre de ho- 
motahsmo. De modo alternante, suele ser necesa¬ 
ria la fertilización cruzada con un talo de la 
misma especie; este tipo de especies debe consi¬ 
derarse mejor como hermafroditas y autoestérües 
• aunque hay quien las ha considerado inexacta¬ 
mente como un caso del “heterotalisino”. 

Los gametangios de algunas especies son 
prácticamente idénticos y con forma de hifa. Sin 
embargo, el gametangio femenino o ascogonio es 
casi siempre un poco más grande que el anteridio 
(iig. 4-22 A). Con frecuencia, el ascogonio está 
rematado por un apéndice tubular, la tricógina. 

En algunas especies, otras estructuras.,realizan la . 
función del anteridio. En otros casos, no se han 
encontrado anteridios o no se ha observado que 
estos sean funcionales. 

En especies dotadas de ascogonios y de ante- 
ridios, la plasraogamia se realiza de modo caracte- 
ristmo por fusión de la tricógina con el anteridio 
(fig. 4-22 B). A continuación, tiene lugar la trans¬ 
ferencia nuclear desde el anteridio, siguiendo la 
tricógina, hasta el ascogonio. En algunas especies 
es un único núcleo el que es transferido; en 
otras, los núcleos que pasan al ascogonio son 
vanos. Dentro del ascogonio los núcleos compati¬ 
bles forman pares estrechamente asociados, pero 
no se realiza la cariogamia. Los pares de núcleos 
compatibles, o dicariones, pueden sufrir una serie 
de divisiones mitóticas, que se denominan divisio¬ 
nes conjugadas. En ellas los componentes de una 
pareja se dividen simultáneamente. A partir de la 
superficie del áscogonio se desarrollan 'hifas, - a 
cuyo interior pasan las parejas de núcleos (fig. 

4-22 C). Dichas hifas, denominadas hifas ascóge- 
nas, continúan alargándose y pronto se forman 
en ellas paredes transversales. Las células próxi¬ 
mas al ascogonio pueden ser multinucleadas, pero 
las que se encuentran más allá son dicarióticas. 

En algunas especies carentes de anteridios, se 
producen espermogoaios (pequeñas estructuras’en 
forma de botella que contienen un gran número 
de espermatóforos) o espérmatóforos individua¬ 
les; los espermatóforos llevan diminutos cuerpos 
esponformes, los espennacios, que son dispersa¬ 
dos por los insectos, el agua o las corrientes de 
aire. Cuando un espemiacio establece contacto 
con la tricófina se produce la plasmogamia y el 
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FIGURA 4-22 A-C, estructuras sexuales y plasmoojñmia: A, ascogonío (ascogl con tricógina ícri) y anteridio (a.n); B, 
núcleos emigrando desdo el anteridio al asocogonio a So largo de la tricógina; C, pares de núcleos, o dicariones, despeán¬ 
dose hacia el interior de las hitas ascógenas (ha); D-G, founación de un uncmulo; D, gancho; 6, división nuclear; F, 
formación de paredes transversales; G, continuación del crecimiento de la hifa a partir de la célula apiral (célula 
penúltima) del unci'nulo. 


FIGURA 4-23 Desarrollo del asea: A, célula madre 
de! asea, dicariótica; B, cariogamia; C, D, divisiones meió- 
tica y mitótica, que dan como resultado un asea con ocho 
núcleos; E, asea madura, cada uno de los núcleos se rodea 
por una pared para formar ascósporas. 


n'-;leo del espermaeio penetra en el ascogonio. 
La espermatización, como se denomina a este 
fenómeno, va seguida por un desarrollo parecido 
al que tiene lugar cuando existen anteridios. Ea 
algunas especies heterotálicas y homotálicas, la 
transferencia nuclear se realiza por fusión de hi- 
fas asimiladoras; esto se denomina somatogamia. 

A medida que van formándose nuevas células 
en el extremo de las hifas ascógenas, suele produ¬ 
cirse con frecuencia un proceso denominado un- 
cinulación (fig. 4-22 D-G). La célula apical de 
una de estas hifas se incurva hacia atrás, forman¬ 
do un amplio gancho. Los dos núcleos se despla¬ 
zan hasta la curva de dicho gancho y una vez allí 
se dividen mitóticamente. Una vez realizada esta 
división, dos de los núcleos hijos permanecen en 
la curva, un tercero se encuentra en el ápite de la 
hifa y el cuarto ocupa la base de la célula. Se 
depositan entonces dos septos, uno de los cuales 
separa el ápice o última célula de una segunda 
que constituirá la célula penúltima. Dos de las 


células así formadas, la última y la basal, son 
uninucleadas, mientras que la penúltima es binu- 
cleada. 

Pero las células basal y última fusionan entre 
sí formando otra célula binucleada. Si el creci¬ 
miento de la hifa se reanuda, la célula penúltima 
vuelve a experimentar los cambios descritos, con 
* lo cual se forma un nuevo gancho o uncínulo 
cada vez que se fonna una nueva célula. Se 
supone que cada uno de los dos núcleos de cada 
célula de una hifa ascógena han derivado de los 
núcleos originariamente presentes en el anteridio 
y en el ascogonio respectivamente. En último 
término, las células apicales de las hifas ascógenas 
funcionan como células madres del asea, forman¬ 
do una estructura de este tipo (fig. 4-23 A-E). 

EL asca. Dentro de la célula madre del asea, 
los dos núcleos haploides se unen, la c¿ . la madre 
del asca aumenta de tamaño y tiene lugar la 
meiosis. En la mayoría de los ascc-micetes, Ja 


meiosis viene seguida por una división mitótica, 
con lo cual se produce un asca con ocho núcleos. 
A continuación, se forman las paredes celulares, 
que rodean al núcleo y a una porción del cito¬ 
plasma próximo. Las células que se forman de 
este modo son las ascósporas. 

Se considera que las características de las 
aseas son básicas para determinar las relaciones 
dentro de este gran grupo de hongos (fig. 
4-24 A-D). En la mayoría de las euascomicétidas, 
las aseas poseen una sola pared y se denominan 
unitunicacJas; en otras, la pared del asca es doble 
y se denominan bitunicadas. En los tipos unituni- 
cados, las ascósporas se liberan de varias formas 
distintas. Algunas aseas se abren mediante un 
pequeño opérculo preformado para permitir la 
descarga de las esporas. A diferencia de estas 
formas operculadas, las aseas de las formas ino- 
perculadas se abren mediante la ruptura irregular 
de la pared apical del asca. Otras especies poseen 
aseas en las que existe un pequeño cana! que 
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FIGURA 4-24 Tipos de asca: A. asca operculada (op, 
opérculo); B. asca inoperculada, con una abertura irregu¬ 
lar; C, asca bitunicada antes de la ruptura de la pared 
externa; D. asca bitunicada con la pared interna pioyec- 
tóndose fuera de la pared externa desgarrada; E.asca con 
un poro apical a través del cual las esporas son eyectodas 
una tras oirá. 


atraviesa su ápice; las esporas de estas especies 
son disparadas una por una a través de este poro 
(fig. 4-24 E). 

DESARROLLO DEL ASCOCARPO. El desarrollo 
del ascocarpo (csporocarpo) se inicia, de modo 
característico, un cierto tiempo después de la 
plasmogamia. El ascocarpo está formado por hi¬ 
fas, que crecen hacia arriba a partir de las que 
llevaban los anteridios y los ascogonios. Así, e! 
ascocarpo propiamente dicho está formado por 
hifas haploides, al igual que todas las estructuras 
estériles del ascocarpo. Las hifas ascógenas son 
los únicos filamentos dicarióticos que se encuen¬ 
tran presentes. En algunas especies, los primor¬ 
dios de cada ascocarpo se encuentran ya antes de 
que tenga lugar la plasmogamia; sin embargo, su 
desarrollo para formar ascocarpos maduros sólo 
puede tener lugar después de la plasmogamia. 

Los tipos de ascocarpos más frecuentes (fig. 
4-25 A-D) son: 1) cleistotecios, en los cuales las 
aseas se encuentran completamente encerradas; 
2) peritecios, en los cuales las aseas están 
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encerradas con la excepción de una pequeña 
abertura u ostíolo; 3) apotecios, con las aseas 
completamente expuestas al llegar a la madurez, 
y 4) ascostromas de formas diersas. Fn la figura 
4-25 A-D, se indican también las posiciones relati¬ 
vas -de los anteridios y de los ascogonios dentro 
de estos tipos de ascocarpo. 

Los ascocarpos se producen mediante el cre¬ 
cimiento y desarrollo sincrónico de un cierto 
número de filamentos de hifas particulares. Así, 
la estructura resultante no está compuesta por 
tejidos comparables a los de la mayoría de los 
demás organismos superiores. Si los filamentos 
hifales se mantienen más o menos idcntificables 
dentro de los ascocarpos maduros, se dice que la 
estructura es prosenquimática (fig. 4-26 A). Sin 
embargo, si algunas células de las hifas adquieren 
forma redondeada y quedan fuertemente empa¬ 
quetadas formando una masa parecida a un teji¬ 
do, se dice que el ascocarpo es pseudoparenqui- 
niático (fig. 4-26 B). 

Los cleistotccios tienen paredes que pueden 
ser prosenquimáticas o pseudoparenquimáticas. 
Fn el interior del cleistotecio, las hifas ascógcnas 
(y las aseas) suelen estar dispersas en todos los 
niveles. La mayoría de los cleistotccios no supe¬ 
ran un milímetro de diámetro, aunque se cono¬ 
cen fonnas mayores. Lo típico es que los pento¬ 
dos sean pseudoparenquimático's y aproximada¬ 
mente del mismo tamaño que los clestotecios; 
poseen un poro apical, el ostíolo, por el cual se 
liberan las esporas. Las hifas ascógenas y las aseas 
se encuentran más o menos limitadas a la parte 
basal del peritccio. Ciertas hifas estériles, denomi¬ 
nadas paráfisis, crecen con frecuencia entre las 
aseas superándolas en longitud, y estructuras pa¬ 
recidas, denominadas perífisis, revisten el canal 
del ostíolo. 

El apotecio tiene las aseas dispuestas en una 
capa continua, el himenio, que está completa¬ 
mente abierto y expuesto al llegar a la madurez. 
Normalmente, los apotecios son discoidales o cu- 
puliformes y en algunas especies son estipitados. 
Fn algunos apotecios estipitados, la porción fértil 
no es ni cupulada ni discoidal y se denomina 
píleo. 

Un estroma es una masa de células fúngicas 
de tamaño variado, o de dichas células unidas a 
materiales del sustrato. Típicamente es pseudopa- 
rcnquimático y suele ser más bien denso. Un 
ascostroma es un estroma en el cual se forman 
cámaras que contienen aseas. Estas cámaras o 
lóculos, que aparecen después del desarrollo es¬ 
tomático, son cavidades desprovistas de pared. 



FIGURA 4-25 l os d ; vt*r$os tipos de ascocarpos más 
f« «cuentes: A. cleistotecio [na, p ¿red; ase, asea); B. perite- 
c¡o ios. ostíolo; pa, parerl;ptv. perífisis; par. paráfisis;ase, 
asea); C. apeteció [him, himenio; hip, h¡potado); D, as¬ 
costroma {est. estroma; loe, lóculo). Nota: los circuios 
claros que pueden verse en cada una de las estructuras 
indican las posiciones aproximadas de los ascogonios y de 
los anteridios. 

Algunos ascoinicetes pueden tener peritecios 
o apotecios, incluidos en estomas o dispuestos 
sobre su superficie. Otros producen sus ascocar¬ 
pos sobre estructuras denominadas esclcrocios, 
que tienen una forma y función regulares, en la 
mayoría de los casos como estructuras invernan¬ 
tes. Existe poca dificultad para distinguir las for¬ 
mas ascostromáticas de las formas periteciales, 
puesto que los peritecios tienen paredes clara¬ 
mente individualizadas, aunque se cucuentrcn in¬ 
cluidos en un estroma. Dichas paredes faltan en 
los lóculos y, en la mayoría de los casos, se 
pueden distinguir también por poseer aseas bitu- 
nicadas. 

CICLO vital. Aunque en la estructura y en la 
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FIGURA 4-26 


Disposición de las células: A, prosen- 


quima; B, pseudoparénquima. 



Ascósnoras _ . A . .. 

. Ascogonios y anteridios 



forma de los euascomicetes encontramos una am¬ 
plia variación, el ciclo vital de dichos hongos 
suele seguir un esquema parecido (fig. 4-27). Mu¬ 
chas especies producen conidios, pero sólo unas 
pocas (por ejemplo, Sortiaria fimicola) se repro¬ 
ducen solamente de modo sexual. Las formas 
productoras de conidios no presentan una alter¬ 
nancia obligada de fases sexuales y asexuales. Por 
el contrario, los dos tipos de reproducción pue¬ 
den tener lugar simultáneamente en un solo talo 
o, con mayor frecuencia, en los talos jóvenes se 
producen conidios y, más tarde, ascocarpos. 

La subclase euascomicctidas constituye el 
mayor grupo de hongo* 1 verdaderos. Cqmprende 
irnos 15 órdenes generalmente aceptados y unos 
1800 géneros válidos. En conjunto, este grupo es 
poco conocido y no existe ningún sistema de 
clasificación ampliamente aceptado para él. Divi¬ 
diremos el grupo en cuatro series; plectomicetes, 
pirenomicetcs, loculoascomicetes y discomicetes. 
Están caracterizados por los ascocarpos de los 
tipos cleistotécico, peritécico, ascostromático y 
apotecial, respectivamente. Estos nombres no tie¬ 
nen categoría taxonómica oficial, tal como los 
usamos aquí, pero son útiles para designar los 
grandes grupos de ascoinicetes. 

Plectomicetes 

orden EUROTIALES. Los plectomicetes más 
sencillos poseen cleistotecios constituidos por hi¬ 
fas laxamente entrelazadas. Arthroderma (fig. 
4-28) y otros miembros de las gimnoascáccas 
poseen ascocarpos de este tipo. Las aseas se di¬ 
suelven cuando el ascocarpo madura, y las ascós- 
poras pasan a continuación a través de los fila¬ 
mentos laxos de la pared del cleistotecio. Estos 
hongos se encuentran con frecuencia sobre sus¬ 
tancias queratínicas, como plumas, cuernos y pe¬ 
lo. Algunas especies se consideran responsables de 
algunas enfermedades fúngicas que atacan al 
hombre. 

Las eurotiacias, relacionadas con las anterio¬ 
res, comprenden un cierto número de las especies 
de hongos más intensamente estudiadas. I ienen 
considerable importancia económica debido a que 
algunas de ellas son beneficiosas y otras dañinas. 
Algunas de ellas producen ácidos orgánicos, anti¬ 
bióticos y otras sustancias de gran valor. Otras 

• * 

son responsables del deterioro o de la destrucción 
de un cierto número de mercancías, entre las 
cuales se incluyen los alimentos almacenados, ar¬ 
tículos de cuero y lentes de precisión. Unas 
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FIGURA 4-28 Arthroderma curreyi: A, esquema riel 
aspecto del cleistotecio, X 605; B. asea con ascósporas. 
X 2750. 


pocas están relacionadas con enfermedades huma¬ 
nas. 

La fase imperfecta, o fase conídica, de estos 
hongos se encuentra con especial frecuencia. Los 
conidióforos de Talaromyces (fig. 4-30) y de Cár¬ 
pemeles son del tipo Penicillium (fig. 4-29 A). Su 
nombre procede del latín penicillum , que signifi¬ 
ca pincclito. Los conidióforos de Eurotium y 
Em erice lia son del tipo Aspergidas (fig. 4-29 B), 
así denominado debido a su parecido con un 
hisopo. Sobre los conidióforos de estos hongos se 
forman numerosos y diminutos conidios, que son 
dispersados por las corrientes de aire. Las masas 
de conidios les confieren las coloraciones verdo¬ 
sas o azuladas características de las colonias de 
muchas de sus especies. 

En Talaromyces vermiculatus (fig. 4-30 A-D) 
se producen ascogonios y anteridios en ramifica¬ 
ciones hifalcs separadas, pertenecientes aun mis¬ 
mo micelio. Aunque tenga lugar la plasmogamia, 
se ha citado el hecho de que el núcleo antcridial 
no es transferido al aseogonio. El ascocarpo pro¬ 
cede de las hifas que crecen alrededor de las 
estructuras sexuales. Son estas las que producen 
un cleistotecio esférico, las paredes del cual están 
compuestas por hifas entrelazadas. Las hifas ascó- 
genas producen numerosas aseas distribuidas por 
el interior del clcstotecio, las cuales se desinte¬ 
gran por delicuescencia cuando las esporas alcan¬ 
zan la madurez. Las ascósporas quedan libres al 
final gracias a la dehiscencia irregular de las frági¬ 
les paredes del cleistotecio. 

Los ascoearpos de Eurotium (fig. 4-30 E) se 
desarrollan al igual que en Talaromyces. v - : n em- 
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'frutos del hospedante. Las ramificaciones que 
¿úan como liaustorios (fig. 4-31 A) penetran 
team ente sólo en la epidermis del hospedante 
u la capa situada inmediatamente debajo. 

Las masas de conidios blancuzcos que se 
^--getman (fig. 4-31 B) confieren un aspecto pulve- 
%íjulento a la superficie de las plantas infectadas 
Íí |j hongos erisifáceos. Estos conidios, que apa- 
:en en cadenas sostenidas por conidióforos sim- 
,, , erec tA«. son dispersados por el vítulo y 

é* • 


FIGURA 4-29 Conidióforos y conidios de hongos 
eurotiáceos; A, Penicillium , x 1250; 8, Aspetgillum 
X 1000. 


bargo, las paredes del cleistotecio son pseudopa- 
renquimáticas y poseen una sola capa celular 
gruesa. 

Dentro de las eurotiacias existe una correla¬ 
ción bastante constante entre el tipo de fase 
conídica y el tipo de ascocarpo. Sin embargo,, 
esto no ocurre en todos los ascomicetes. No es 
infrecuente en otros grupos encontrar que 
fases conidicas son distintas en dos o más 
cies próximas. En cambio, en géneros muy 
rados pueden encontrarse fases conidicas 
das. 


Piremomicetes 


orden ERISIFALES. Estos “mildius pulveru¬ 
lentos” son parásitos obligados que infectan mu¬ 
chas plantas con flores. En su mayor parte, 
hongos provocan pocos daños visibles a la 
hospedante. Sin embargo, algunas especies (UncE 
nula necator sobre la vid, Podosphaera leucotri- 
cha sobre el manzano y el peral) son 
mente destructoras si las condiciones son favora¬ 
bles para su desarrollo y dispersión. Su micelio se 
desarrolla sobre la superficie de las hojas, remitas 


4-30 A-D, Talaromyces vermiculatus: A, as- 
y anteridio, X 2000 í aseng , aseogonio; an, anteri- 
8, dibujo sem¡esquemático de un corte de un cleisto- 
X 1000 (pa, pared; ase, asea); C, parte de las hifas 
con formación de uncínulos, X2665; D, aseas 
X 3G00; E, corte transversal de un cleistote- 
mostrando la capa pseudoparenquimáti- 



diseminan la infección entre la especie hospedan¬ 
te. 

Los ascoearpos de los mildius pulverulentos 
tienen paredes pseudopaienquimáticas provistas 
de una serie de apéndices radiales (fig. 4.32 A-D). 
Los apéndices de Erysiphe y Phyllactinia tienen 
aspecto de hifas; los de este último género tienen 
la base bulbosa. El extremo de estos apéndices 
tiene forma de gancho o de espiral en Uncinula , 
y está ramificado dicoioinicarnenie en Micros- 
phaera y Podosphaera. En Sphaerotheca y Podos¬ 
phaera, hay una sola asea por ascocarpo; en los 
de Microsphacra, Uncinula y otros, existen varias 
aseas. Los ascoearpos llegan a la madurez cuando 
la temporada de crecimiento del hospedante está 
ya avanzada, o durante los períodos más fríos 
que vienen después. Se hinchan y revientan du¬ 
rante los períodos húmedos de la primavera si¬ 
guiente. Las aseas así dispersadas estallan, liberan¬ 
do las ascósporas, que infectan las plantas hospe¬ 
dantes al iniciar éstas su desarrollo. 

Aunque los ascoearpos de este grupo no pre¬ 
sentan ostíolo, su estructura o su desarrollo 



Figura 4 31 Erysiphe graminis: A, haustorio en el 
interior de una célula epidérmica del hospedante, X 1500 
[hau, haustorio; ho, hospedante); B, conídióforo aéreo y 
cadena de conidios en desarrollo, X 1000. 

DIVISIÓN nUMICETES 57 



F IGURA 4 32 Erisifa/es. A-E, aspecto de algunos ascocarpos: A, Phyllactinia, X 125; B, Uncinula , x 400; C, Micros- 
phacra, X 200; D, E, Erysiphe graminis: D, sección transversal del cleistotecio. X 940 ( pa . pared pseudop3renquimática; 
ase. asea); E, asea madura, X 200. 


parecen indicar que tienen más relación con los 
pirenomicetes que con los plectomicetes. 

ORDEN XILAR1ALES. Los componentes de 
este orden producen peritecios con ostíolo, provis¬ 
tos de paredes pseudoparenquimáticas coloreadas 
de oscuro. Los peritecios aparecen ya sea sobre la 
superficie del sustrato, ya parcialmente incluidos 
en él, en Neurospora y en Sordaria. Otros géne¬ 
ros, como l/ypoxylon y Xylaria , producen estro- 
mas bien desarrollados, dentro de los cuales se 
forman los peritecios. 

Sordaria fuñicóla (fig. 4-33) crece sobre el es¬ 
tiércol de diversos animales. Esta especie se repro¬ 
duce solamente mediante ascósporas; no se forman 
esporas sexuales. Varios investigadores han obser¬ 
vado ascogonios, pero, respecto a la presencia de 
anteridios, los datos de que se dispone no concuer- 
dan. Las aseas están dispuestas dentro del peritecio 
formando un grupo basal. En las primeras fases del 
desarrollo del peritecio se encuentran paráfisis, pe¬ 
ro éstas se deshacen por delicuescencia antes de 
que las aseas alcancen la madurez. En este momen¬ 
to, cada asea se va alargando hasta que su ápice 
llega a corta distancia del ostíolo. Las ascósporas 
son eyectadas del asea, a continuación de lo cual el 
asea se deshincha y se retrae de nuevo al interior 
del peritecio, en donde otra asea inicia el mismo 
proceso. Tanto la parte apical del ápice como el 
cuello del peritecio presentan una respuesta toto- 
trópica positiva. 

S. fuñicóla es una especie “homotálica” que 
produce cultivos fértiles a partir de una sola espo¬ 
ra. Sin embargo, entre dos cepas distintas pueden 
ocurrir fusiones de hifas que entrañan una transfe¬ 
rencia de núcleos de un micelio a otro. Más tarde, 
pueden aparecer ascósporas de ambos tipos o cepas 
parentales dentro de una misma asea. Así, en esta 
especie puede presentarse tanto la fertilización cru¬ 
zada como la autofertilización. 

Neurospora , un género íntimamente relaciona¬ 
do con Sordaria, ha sido utilizado en muchos estu¬ 
dios genéticos. Gran parte de nuestros conocimien¬ 
tos relativos a los aspectos bioquímicos de la gené¬ 
tica han sido obtenidos a partir de estudios con 
Neurospora crassa y N. sitophila , que son formas 
hermafrodíticas autoestériles. Sobre cada talo se 
producen ascogonios con tricóginas y primordios 
de peritecios. Los elementos masculinos son pe¬ 
queños conidióforos (o espermatóforos), que pro¬ 
ducen numerosos y diminutos conidios. Aunque 



figura 4-33 Sordaria fimicola: A, aspecto del peri¬ 
tecio, X 190; B, corte longitudinal del peritecio maduro, X 
575 (os. ostfolo; ase , asea; per. perifisis; pa, pared de 
peritecio); C, asea madura con ascósporas, X 560. 


DIVISIÓN EUMICETES 59 


58 PLANTAS NO VASCULARES 
















o 



FIGURA 4-34 A-D, Xy/aria: A, aspecto de los estromas, X1;B, corte transverSsil de un estroma (est) mostrando ¡os 
pentodos incluidos en él. X 4; C. corte longitudinal de un paritecio, X 150 [pa, pared del pentecio; per, per.f »s«s; par, 
paráfisis; ase, asea; os. ostíolo;esf, estroma); 0. asea madura con sus ascósporas. X 600; E, corte transversal de un estioma 
de Daldinia concéntrica, X 1; obsérvense las zonas concéntricas del estroma y la capa única de peritecios próximos a la 

superficie. 


estos conidios pueden funcionar como agentes de 
espermatización si llegan a establecer contacto con 
la tricógina, también son capaces de germinar para 
formar un nuevo micelio. Kn cada talo se encuen¬ 
tran macroconidios mayores; éstos pueden fundó-, 
nar como agentes espermatizantes o bien germinar 
para producir un nuevo micelio. 

Los peritecios de Neurospora son parecidos a 
los de Sortiaria, ti nombre del primer género deri¬ 
va del dibujo en relieve con aspecto de nervio que 
presenta la pared de la ascóspora. /V. sitophila , o 
moho rojo del pan, constituye en algunos casos un 
estorbo para las industrias de panificación; una vez 
establecido, es difícil de erradicar, debido a los 
numerosos y pequeños conidios que produce. 

En las diversas especies de Xylaria, los peri¬ 
tecios estén incluidos en un estroma erecto (fig. 
4-34 A-P). Una fase conídica, que se forma sobre 


la superficie de los estromas jóvenes pertenecientes 
a este grupo, constituye una capa aterciopelada, 
con frecuencia de color vivo, formada por coni- 
dióforos y conidios. Los peritecios se desarrollan 
más tarde dentro del mismo estroma. 

El género Daldinia posee estromas constitui¬ 
dos por capas concéntricas (fig. 4-34 E) y es capaz 
de almacenar grandes cantidades de agua. Si se re¬ 
colecta un estroma separándolo de su sustrato y se 
lleva ai laboratorio, la esporulación continúa du¬ 
rante muchos días; al parecer se realiza a expensas 
del agua almacenada en el estroma. 

ORDEN HIPOC REALES. Claviceps purpurea 
(fig. 4-35 A-F), denominado popularmente cor¬ 
nezuelo del centeno, es un parásito de dicha planta 
y de otras gramíneas. Infecta los ovarios d; estas 
plantas, produciendo un gran número de conidios. 
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Loculoíscomicetes 


Los conidios son exudados en el seno de un líqui¬ 
do viscoso o ‘‘rocío de miel”, que al parecer atrae 
los insectos. Los conidios transportados por los in¬ 
sectos o dispersados por el agua extienden la infec¬ 
ción a las plantas adyacentes. 

Las hifas del interior del hospedante conti¬ 
núan creciendo, formando un esclerocio duro, de 
color purpúreo. Al llegar a la madurez, el esclero- 
ció tiene la forma de los granos producidos por el 
ovario sano, pero es ligeramente mayor. Los escle- 
rocíos o “cornezuelos” caen al suelo y funcionan 
como estructuras invernantes o de reposo. Conser¬ 
van su vitalidad durante varios años y acaban ger¬ 
minando, con la formación de uno o más estromas 
pedunculados. En los ápices hinchados de estos es¬ 
tromas se forman los perilecios. Las aseas de Cía bí¬ 
ceps y de otros clavicip i tales son estrechas y cilin¬ 
dricas y provistas de un diminuto canal que atra¬ 
viesa el ápice engrosado, tal como se aprecia en la 
figura 4-35 E. Las ascósporas, filiformes, son li¬ 
beradas cuando los hospedantes sensibles se en¬ 
cuentran en flor. 

El cornezuelo es importante debido a las per¬ 
didas que provoca en los cultivos de centeno, debi¬ 
do a los envenenamientos producidos por la inges¬ 
tión de esclerocios y también a causa de ser la 
materia prima para la producción de diversas y va¬ 
liosas drogas. El “fuego de San Antón” o “fuego 
sagrado”, un grave tipo de intoxicación provocado 
por el cornezuelo, fue en otro tiempo relativamen¬ 
te frecuente entre los seres humanos. General¬ 
mente aparecía a causa de haber comido harina de 
centeno contaminado por el cornezuelo y con fre¬ 
cuencia era mortal. El ganado que comía grano 
infectado, sufría también este envenenamiento. 
Actualmente, se extraen del cornezuelo diversas 
sustancias considerables; la más importante de ellas 
se empica para evitar las hemorragias durante los 
alumbramientos. Otra sustancia también muy im¬ 
portante es el ácido lisérgico. y su dietilamina 
(LSD) que ofrecen algunas perspectivas muy inte¬ 
resantes en el estudio y el tratamiento de ciertas 
enfermedades mentales; si se toma en cantidades 
pequeñas, esta sustancia química cuyo grado de 
toxicidad es muy alto produce un estado tempo¬ 
ral de enajenación. 

Diversas especies de Cordyceps (ñg. 4-3ó) pro¬ 
ducen estromas pedunculados de estructura pareci¬ 
da a los de Claviceps. Estos estromas, que se 
caracterizan por sus colores vistosos y que alcan¬ 
zan una altura de más de un pie en algunas 
especies, crecen sobre los cuerpos momificados 
de insectos o de arañas o sobre los ascocarpos de 
otros hongos. 


Los estromas de los loculoascomicetes son 
pseudoparenquimáticos En Pleospora (fig. 4-37 
A-D), del orden pleospora!es, especies que se en¬ 
cuentran sobre muchos tipos de tallos herbáceos 
muertos, el estroina es pequeño y posee una sola 
cámara. Los gametangics se forman dentro del es- 
troma y los lóculos se desarrollan alrededor o jun¬ 
to a éstos. Las aseas soa claramente bitunicacfas y 
contienen ascósporas raultiseptadas de color par¬ 
dusco; las esporas son liberadas a través de una 
abertura parecida a un ostíolo que se forma en el 
estroma. En algunas especies de Pleospora se en¬ 
cuentran fases eonídicas, de los tipos Alternaría o 
Stemphyllium (fig. 4-37 E, F). 

Venturia inaequalis (fig. 4 ’*^ 7 G, deI orden 
pleosporales, que provoca la sarna del manzano, es 
parecida en muchos aspectos a Pleospora. En este 
caso, la fase conídica se produce sobre y un fino 
estroma subcuticular que aparece en las hojas y 
frutas del hospedante. Las hifas acaban por pe¬ 
netrar en los tejidos inás profundos, en donde ori¬ 
ginan la fase ascógena. Esta fase madura durante el 
otoño y, al llegar a la primavera, libera las ascóspo¬ 
ras al principio de la época de crecimiento del hos¬ 
pedante. 

Los estromas de Dibotryon (dolhidealcs) son 
mucho más extensos que los de Pleospora y de 
Venturia. Como ocurría en algunos de los xdaiia- 
les, los estromas jóvenes están cubiertos por una 
capa aterciopelada de conidióforos y conidios. D. 



FIGURA 4-36 Estroma de Cordyceps saliendo de una 


pupa de insecto infectada, x 2,5. 
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al de una hoja del hospedante a nivel de un asco 

ístroma; ase, asea), X 500. 
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morbosum (fig. 4-38 A-C) es el responsable de los 
tumores acompañados de roña que se presentan en 
las ramas del cerezo. En esta especie, sobre la su¬ 
perficie del estroma se forman pequeñas promi¬ 
nencias, cada una de las cuales contiene un lóculo 
único. 

Discomicetes 

ORDEN HELOGIALES. Los helociales, o dis¬ 
comicetes inoperculados, son esencialmente sa¬ 
profíticos y crecen sobre restos de plantas. Sin em¬ 
bargo, algunas especies son parásitas de plantas ver¬ 
des y otras crecen sobre el suelo. 

Los diminutos apotecios discoidales de Pseit- 
ciopeziza (fig. 4-39) aparecen en la superficie de las 
hojas de alfalfa. Los apotecios están constituidos 
por sólo una fina capa hipotecial (capa estéril si¬ 
tuada debajo del himenio) que acompaña al hime- 
nio. Los conidios de estas especies se producen 
sobre una estructura subepidérmica discoidal, el 
acérvulo. 

La mayoría de los helociales producen apo- 
técios ligeramente mayores. Los de Helotium citri- 
num (fig. 4-40 A-C), una especie frecuente en zo¬ 
nas templadas, son estipitados y poseen un disco 
de 2 a 3 mm de diámetro. Las partos estériles del 
apeteció de estas especies y de géneros próximos 
son más o menos prosenquimatosas. En Mollisia 
(fig. 440 D-F) y Pseudopeziza son pseudoparen- 
quimatosas. La porción fértil o himenio está for¬ 
mada por aseas y por parálisis. 

Sólo se conocen fases coindicas en unos po¬ 
cos discomicetes inoperculados. Sin embargo, en 
un importante grupo de parásitos, el de las esclero- 

tiniáceas, se producen conidios con abundancia so- 

• 

bre el hospedante; éstos están dispuestos formando 
cadenas sobre la superficie de las partes infectadas. 


FIGURA 4-38 Dibotryon morbosum: A, parte de una 
rama de Prunus, infectada, X 3; B, corte longitudinal de 
una pequeña parte del ascostroma, X 170 [est, estroma; 
ase, asea); C, asea madura con sus ascósporas, X 375. 


FIGURA 4-40 A-C, Helotium citrinum : A, aspecto de 
los apotecios pedunculados, X 5; B, prosénquirna de la 
parte exterior del hipotecio, x 1640; C, parte del himenio 
con las aseas y las paráfisis, X 1330. D-F, Mollisia cinérea: 
D, aspecto de los apotecios sésiles, X5;E, aseas y paráfi¬ 
sis, X 1640; F, pseudopaiénquima procedente del hipote¬ 
cio, X 500. 

Diversas especies de Monilinia son responsables de 
la “podredumbre seca” de diversas frutas de hueso. 
Los frutos infectados por Monilinia fructicola (fig. 
4-41 A-C) empiezan por pudrirse y después se van 
transformando gradualmente en “momias” arruga¬ 
das que funcionan como esclerocios y originan los 
apotecios pedunculados en el momento de la ger¬ 
minación. Diversas especies de Sclerolinia produ¬ 
cen esclerocios bien diferenciados y de forma 
regular. 

En Leotia y en géneros próximos, los apote¬ 
cios son estipitados y piteados. En Leotia , (fig. 
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FIGURA 4-39 Pseudopeziza medicaginis; corte de un apotedo y de parte de la hoja 
del hospedante (ho, hospedante; par, paráfisis; ase, asea; hip, hipotecio), X 360. 



FIGURA 4-41 Monilinia fructicola : A, ciruela momi¬ 
ficada sobre la cual se ha desarrollado un cierto número 
de apotecios, X1;B, aseas y paráfisis, X 750; C. grupos de 
conidióforos surgiendo de la superficie de un fruto infec¬ 
tado, X 415. 

4-42 A) el píleo es más o menos discoidal, pero el 
d zMitrula es globuloso u ovalado (fig. 4-42 B). Las 
especies de Geoglossum (fig. 4-42 C-D), denomina¬ 
das algunas veces “lenguas de la tierra”, tienen un 
píleo en forma de porra unido al estípite. 

orden PEZIZALES. Los discomicetes o- 
perculados poseen apotecios parecidos a los de 
los helociales; sin embargo, en muchos casos alcan¬ 
zan un tamaño mucho mayor. Muchos pezizales 
son, sobre todo,- habitantes del suelo o del estiér¬ 
col; sólo unos pocos crecen sobre restos vegetales. 
Algunas especies, como Pyronema omphalodea , se 
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FIGURA 4-42 A-C. esquemas del aspecto: A. Leo,,a 
lubrica, x 1; B, Muróla phalloides. X 1; C, Gcoglouum 
glabrum, x 0,5; D, asea y paráfisis de G v 


y para tisis de G. glabrum , x 460. 


encuentran solamente sobre suelos cuya vcgetaciór 
ha sido incendiada. 

Entre las especies provistas de apotecios, la: 
mayores, como Peziza y A Icaria (fig. 4.43 A ’. D) 
producen fructificaciones cupuliformes que alcan¬ 
zan a veces de 15 a 18 cm de diámetro. En lo< 
apotecios de los discomicetos operculados, las as¬ 
eas están dispuestas formando un himenio,’al igual 
que en los hclociales inoperculados. El ápice de las 
aseas se inclina hacia la luz y las ascósporas son 
disparadas desde las aseas. Si se toca súbitamente 
un apotec.o intacto o se sopla sobre él, puede ob¬ 
servarse la emisión de una nubecilla de esporas 
acompañada de un susurro audible. 

Una serie de formas de transición establecen el 
paso entre los grupos copulados y los grupos pi¬ 
teados (fig. 4 - 44 , 45). En Helvello clástico puede 
observarse como el píleo es más o menos discoidal 
aunque se encuentre plegado y en forma de silla de 
montar. En Verpa bohémica , el píleo tiene forma 
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de campana, presenta costillas y está replegado re¬ 
cubriendo como un dedal la parte superior del pie. 
En MorcheUa , el himenio se encuentra recubriendo 
grandes alvéolos que constituyen el píleo. A dife¬ 
rencia de k> que ocurre en Verpa , el estipe d t Mor- 
chclla está soldado a la base del píleo. Morchella y 
los géneros próximos constituyen setas muy apre- 
. ciadas por los buscadores; una de estas especies, 
Gyromitra esculenta (fig. 4-45) puede, en ciertas 
condiciones, ser venenosa y puede llegar a provo¬ 
car enfermedades mortales. 

orden tuberales. Los discomicetes o- 
perculados forman una serie continua que condu¬ 
ce a los tuberales o trufas. Las trufas son ascomice- 
tes hipogeos, es decir, con ascocarpos que maduran 
bajo la superficie del sucio. Constituyen los hongos 
comestibles más estimados. En Europa se entrenan 
cerdos o perros para localizar los ascocarpos ente¬ 
rrados, lo cual es posible gracias a los característi¬ 
cos olores que desprenden estos hongos. Los as¬ 
cocarpos (fig. 4-46) son cerrados y sus ascósporas 
quedan encerradas dentro del asea; seguramente su 
dispersión se realiza enteramente por obra de los 
animales. 


RELACIONES ENTRE LOS 
ASCOMICETES 

Las euascomicétidas, en opinión de algunos, 
han evolucionado a partir de antecesores algalcs 
pertenecientes a las florídeas (véase cap. 1 2). Este 
esquema evolucionarlo está principalmente basado 
en el parecido en la estructura y la reproducción 
de estos dos grupos. En este esquema, se considera 
que las hemiascomicétidas más sencillas se han de¬ 
sarrollado a través de la simplificación o regresión 
de ciertos euascomicctes. 

En una segunda teoría de amplia aceptación, 
se considera que los ascomicetes han derivado de 
antecesores del grupo de los ficomicetes (zigomicé- 
tidas). Según este esquema, ciertos hemiascomice- 
tes filamentosos se consideran como más primiti¬ 
vos, y los euascomicctes, derivados de ellos. Las 
levaduras se consideran como formas simplificadas, 
igual que en el esquema que establece la proceden¬ 
cia de los ascomicetes a partir de las algas rojas. - 

Se piensa que los ascomicetes están íntima¬ 
mente relacionados con la otra gran clase restante, 
la de los basidiomicetes. Los puntos de contacto 
entre estos dos grupos son los dicariones, los uncí- 
nulos y las fíbulas, así como las primeras fases del 
desarrollo de aseas y basidios. 



FIGURA 4-43 A/euria aurantia : A, aspecto del apotecio, X 1; B, esquema de un corte 
transversal del apotecio [him, himenio; ase, asea; hip, hipotecio); C, aseas y paráfisis, 
X 325; D, ascósporo mostrando el dibujo reticulado en relieve de la pared de la espora, 
X1250. 



FIGURA 4 44 Aspecto general y en sección de diversos ascocarpos: A, B, Helvella elástica, X0,5; C, D, Verpa 
bohémica, x 0.5; E. F, MorcheUa agustlceps, X 0,5. (En los cortes longitudinales de los ascocarpos las líneas gruesas 
corresponden a la posición del himenio.) 





' 5 '•"! a 4-45 Gyromitra escalenta, xO,75. 



4-46 Tuber giganteum: A, as? :to del as- 


X 1; B, sección de una parte del ascocarpo mos- 
T^dr, | gs ca p 3S externas estériles y las* aseas distribuidas 


(S ; ^ Interior; X 140; C, ascóspora, X 1210. 



FIGURA 4 47 Corte esquemático de un septo de ba- 
sidiomicete. 



figura 4-43 A-D. formación de fíbulas (compárese 
con la formación de uncínulos. fig. 4-22, D-G). 


CLASE BASIDIOMICETES 


Los basidiomicetes están caracterizados por la 
producción de basidios y de basidiósporas. Al igual 
que las aseas de los euascomieetes, los basidios na¬ 
cen de hifas diearióticas y son las células en las 
cuales tiene lugar la cariogamia y la meiosis. Las 
basidiósporas se forman de modo exógeno y en 
muchos basidiomicetes son proyectadas con una 
cierta fuerza por el basidio. En la mayoría de los 
grupos de basidiomicetes no se forman gametan- 
gios reconocibles. 


FASE ASIMILADORA 

La germinación de las basidósporas origina, en 
la mayoría do las especies hetcrotálicas, un micelio 
primario o monocariótico. Este micelio está forma¬ 
do por hifas septadas regularmente y con células 
uninudcadas. La dicariotización se realiza ya sea 
por somatogamia -es decir, por fusión entre dos 
hifas monocaiióticas compatibles- o por esperma- 
tización. A continuación de ¡a plasmogamia, se rea¬ 
liza la transferencia de núcleos', con lo cual se da 
origen a hifas diearióticas. Este micelio dicariótico. 


o secundario, es la fase asimiladora principal de la 
mayoría de los basidiomicetes; en algunas especies 
que habitan en el suelo o en la madera, esta fase se 
prolonga indefinidamente. El micelio dicariótico 
.le las especies homotálicas procede de una sola 
basidióspora. En las paredes de la mayoría de gru¬ 
pos estudiados hay quitina. Los septos perforados 
de las hifas de algunos basidiomicetes (fig. 4-47) 
•;on más complejos que los de los ascomicetes. 


FIBULAS 

Muchas hifas diearióticas de basidiomicetes 
producen estructuras denominadas fíbulas (fig. 
448 A-D)- que sólo se diferencian en aspectos 
poco importantes respecto a los uncínulos de los 
ascomicetes. La formación de dichas estructuras se 
realiza con la intervención de una parte de la hifa 
situada inmediatamente detrás del ápice de creci¬ 
miento. Sobre la célula terminal de la hifa se forma 
una pequeña rama lateral que se incurva hacia 
atrás, en dirección a la base de la hifa. Al mismo 
tiempo, ios dos núcleos de la célula se dividen. Dos 
de los cuatro núcleos hijos resultantes se quedan 
por encima de la rama corta, un tercero pasa a esto 
divertículo y el cuarto se mantiene más abajo. El 
dr/erticulo continúa creciendo y se fusiona con la 
hifa que lo produjo. A continuación, se producen 
dos septos y el resultado fina!, como en los ascomi¬ 
cetes, es la producción de dos células diearióticas. 


REPRODUCCION ASEXUAL 


En los casos en que ésta es conocida, la repro¬ 
ducción asexual se realiza por medio de conidios. 
En los ciclos vitales de algunos basidiomicetes pri¬ 
mitivos se forman diversos tipos de conidios. En 
muchas de las formas más avanzadas no se conocen 
fases conídicas. Así pues, la reproducción asexual 
desempeña un papel menos importante en la dis¬ 
persión de los basidiomicetes que en la de los as- 
micetes. En algunas especies se forman conidios 
t^nto sobre los micelios monocarióticos como so¬ 
bre los dicarióticos; n otras, se encuentran sola¬ 
mente sobre uno de ambos. En los casos conoci¬ 
dos, los sistemas de formación de conidios son, en 
lo esencial, los mismos que en las euascomicétidas. 
Una excepción digna de ser subrayada es que mu-, 
chos de los que se producen sobre hifas dicarióti- 
cas son también binucleados. Los conidios forma¬ 
dos sobre micelios monee ario líeos pueden funcio¬ 
nar como células espennatizadoras. 


REPRODUCCION SEXUAL 

La plasmogamia, ya sea mediante somatoga¬ 
mia o mediante espermatización, puede ser consi¬ 
derada, pues, vemos como solamente el paso ini¬ 
cial de la reproducción sexual de las especies 
heterotálicas. Los pasos finales no se realizan 
hasta el momento de la formación de los basi¬ 
dios. Así, con teda certeza existe un único caso 
en el cual Ja plasmogamia y la cariogamia están 
separadas una de otra por una prolongada fase 
asimiladora dicariótica. 

Sólo en unos pocos basidiomicetes especial¬ 
mente primitivos, como entre las royas, se encuen¬ 
tran estructuras del tipo de los gametangios. Los 
espermogonios formadores de espcrmacios y cier¬ 
tas hifas receptoras especiales se forman en dichos 
basidiomicetes sobre los micelios monocarióticos. 
Se conocen solamente dos clases distinguibles so¬ 
bre la base de su capacidad de apareamiento, las 
denominadas - 1 - y y la dicariotización requiere 
la espermatización de una de las clases por esper- 
macios originados por la otra. 

La mayor parte del resto de los basidiomicetes 
hcterotálicos no produce espermacios ni hitas re¬ 
ceptoras; ta dicarioi¡'¿ación se logra mediante so¬ 
matogamia. En estos casos, los sistemas de compa¬ 
tibilidad son más complejos que los que se encuen¬ 
tran en otros hongos. En las especies bipolares, una 
serie de factores, los factores A , determinan la 
compatibilidad. Son éstos tales que, si va a formar¬ 
se un talo con reproducción sexual, los micelios 
que fusionan deben ser de dos tipos diferentes, por 
ejemplo A x o, y A x a ¡, etc. Los micelios que se 
forman a partir de las basidiósporas de un solo 
basidiocarpo pertenecen normalmente a dos clases, 
como A y a ó A y a { . Sin embargo, los de otros 
basidiocarpos pueden representar clases de aparea¬ 
miento completamente distintas, tales como a 2 , 
« 3 , etc. 

En el heterotalismo tetrapolar intervi men dos 
conjuntos de factores, los A y los B. Al ir a formar¬ 
se un talo con reproducción sexual, puede realizar¬ 
se la somatogamia entre micelios que se distinguen 
por ambos conjuntos de factores (por ejemplo, 
AB x ab). El número de clases de apareamiento es 
hasta cierto punto mayor que en las formas bipola¬ 
res, puesto que, típicamente, de un solo basidio¬ 
carpo aparecen cuatro tij s de esporas. Es, pues, 
indudable que estos tipos de apareamiento, en 
número de centenares tanto en las especies bi¬ 
polares como en las especies tetrapolares, no pue¬ 
den ser considerados en modo alguno como 

sexos. 
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BASID10CARP0S 

Un cierto número de basidiomicetes parásitos 
especialmente sencillos no producen basidiocarpos. 
Sus basidios se forman sobre la superficie del hos¬ 
pedante, ya sea directamente a partir de células 
dicarióticas, ya a partir de esporas perdurantes de 
pared engrosada. Sin embargo, la mayoría de los 
basidiomicetes producen algún tipo de basidio- 
carpo. 

La formación del micelio dicariótico de un ba- 
sidiomicete no va inmediata o directamente ligada 
a la formación del esporocarpo. La fase dicariótica 
puede ir desarrollándose durante un tiempo indefi¬ 
nido, produciendo ya sea formaciones anuales de 
basidiocarpos, ya sea basidiocarpos perennes. Una 
vez el micelio se ha desarrollado y extendido sufi¬ 
cientemente, la producción de basidiocarpos viene 
determinada por ciertos factores del medio exter¬ 
no, como la temperatura, la humedad y la luz. 

La forma de los basidiocarpos es extremada¬ 
mente variada; sin embargo, todos ellos poseen al¬ 
gunas características en común además de la pre¬ 
sencia de los basidios. Por ejemplo, la totalidad del 
esporocarpo está formada por hilas dicarióticas. 
Los basidios aparecen sobre la superficie o en el 
interior de! basidiocarpo, ya sea dispuestos de for¬ 
ma irregular, ya formando una capa himenia! bien 
diferenciada. Las principales funciones del basidio¬ 
carpo consisten en proteger los basidios y las basi- 
diósporas durante su desarrollo y ayudar a la dis¬ 
persión de estas esporas. 

BASIDIOS 

Los cambios citológicos que tienen lugar en el 
basidio en el transcurso de su desarrollo (fig. 
4-49 A-D) son también parecidos a los que tenían 
lugar en la joven asea. Sin embargo, la meiosis no 
suele ir seguida por una mitosis y, por esta causa, 
sobre los basidios de la mayor parte de las especies 
se producen cuatro basidiósporas. Las esporas de la 
mayoría de los basidiomicetes están sostenidas por 
pequeñas espiadas, los esterigirías. Un núcleo ha- 
ploide y una porción del protoplaslo basidial son 
transferidos a la espora en formación a través del 
esterigma. Las basidiósporas maduras de muchos 
basidiomicetes sufren una abstricción violenta —es 
decir, son eyectados por el basidio pero esto no 
es característico de la totalidad de los grupos. En 
algunas especies los basidios poseen menos de cua¬ 
tro esporas, y más de cuatro en otras. 

El mecanismo de la abstricción no ha sido 


todavía explicado de modo satisfactorio. Típica¬ 
mente, las esporas que se separan de esta forma 
poseen simetría bilateral y están unidas al esterig- 
ma formando un pequeño ángulo (fig. 4-50 A-C). 
Inmediatamente antes de la descarga de la espora, 
se forma una evaginación de forma esférica en una 
pequeña región situada sobre la espora a un lado 
de su unión con el esterigma. La fuerza de la abs¬ 
tricción es suficiente para lanzar la espora a distan¬ 
cias de 10 a 20 veces la longitud de la espora. La 
gravedad y las corrientes de aire completan des¬ 
pués la dispersión. 

CLASIFICACION 

La clase basidiomicetes se divide en dos sub¬ 
clases, las heterobasidiomicétidas y las homobasi- 
diomicétidas. Se separan entre sí sobre la base de 
su estructura basidial, la germinación de las basi¬ 
diósporas y otras características. Los basidios de 
las heterobasidiomicétidas son septados o profun¬ 
damente divididos, y frecuentemente se producen 
a partir de esporas perdurantes de pared engrosada. 
Los basidios de los homobasidiomicctcs son relati¬ 
vamente uniformes, no septados y con forma más 
o menos claviforme. Las basidiósporas de la mayo¬ 
ría de las especies de los homobasidiomicetes for¬ 
man un tubo germinal o hifa en el momento de la 
germinación; las de muchos heterobasidiomicetes 
producen conidios de uno o más tipos. 

SUBCLASE 

HETEROBASIDIOMICETIDAS 

En las heterobasidiomicétidas se distinguen 
tres órdenes: tremelales, uredinales y ustilaginales. 
Estos grupos extremadamente variados y variables 
son considerados por la mayoría de los micólogos 
como más primitivos que las homobasidiomicéti- 
das. Aunque morfológicamente son, en muchos ca¬ 
sos, más sencillos que los homobasidiomicetes, sus 
ciclos vitales pueden ser más complejos. 

Las especies de los tremelales producen basi¬ 
diocarpos bien diferenciados y son predominante¬ 
mente saprofíticas. Una de sus familias, la de las 
septobasidiáceas, comprende solamente parásitos 
de lepidópteros, y algunas especies de otras fami¬ 
lias parasitan plantas verdes u otros hongos. Los 
ustilaginales y los uredinales son parásitos de plan¬ 
tas vasculares. No producen basidiocarpos pero 
forman esporas en pequeños grupos (soros) bajo la 
capa epidérmica de sus hospedantes. 


ORDEN TREMELALES. Las especies de este 
orden se denominan frecuentemente “hongos ge¬ 
latinosos", por la textura de los basidiocarpos de 
muchas de las especies. La germinación de las basi¬ 
diósporas puede realizarse por medio de un tubo 
germinal, por gemación, por formación de conidios 
o por repetición. Cuando las basidiósporas se divi¬ 
den por gemación, se producen colonias con aspec¬ 
to de levadura. La formación de conidios puede 
tener lugar ya directamente sobre las basidióspo¬ 
ras, ya sobre conidióforos que se desarrollan a par¬ 
tir de ella. Las esporas producidas por germinación 
repetida se denominan algunas veces basidiósporas 
secundarias; se producen y sufren la abstricción 
sobre esterigmas que se desarrollan a partir de la 
basidiósporas. 

Por fusión entre hifas compatibles o quizás 
por fusión de conidios con hifas, se origina un di- 
carión. El micelio dicariótico de muchas de las es¬ 
pecies produce fíbulas. 

Las familias comprendidas en las tremelales se 
diferencian unas de otras por la estructura de los 
basidios. En las tremcláceas (fig. 4-51 A-D) éstos 
son irregularmente globulosos, y después de sufrir 
la cariogamia y la meiosis presentan dos septos lon¬ 
gitudinales perpendiculares entre sí. Estos septos 
se forman entre los núcleos durante la meiosis. El 
primero se forma como resultado de la primera 
división, separando los dos núcleos hijos. En ángu¬ 
lo recto con éste se depositan dos septos secunda¬ 
rios, después de la segunda división de la meiosis. 
Cada una de las cuatro células emite una prolonga¬ 
ción tubulosa, con un esterigma y una basidióspora 
en su extremo. El contenido del basidio es trans¬ 
portado a las basidiósporas y estas últimas son 
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riótica; B, cariogamia; C, meiosis; D, basidio maduro con 
basidiósporas exógenas; (bas) sostenidas por esterigmas 
(ester). 


eyectadas desde sus esterigmas. A continuación, el 
basidio vacío se deshincha. 

Los basidiocarpos de esta familia pueden va¬ 
riar desde estructuras irregulares y pobremente 
desarrolladas hasta formas tan complejas como las 
propias de los homobasidiomicetes. En diversas es¬ 
pecies de TremeUa (fig. 4-52 A, B), los basidiocar¬ 
pos tienen forma de almohadilla y están irregular¬ 
mente lobulados. La mayor parte de la superficie 
expuesta está cubierta por un himenio casi total¬ 
mente formado por basidios. Sin embargo, .en los 
esporocarpos jóvenes de algunas especies, la zona 



FIGURA 4-50 A-C, abstricción de una basidióspora. 



FIGURA 4-51 Desarrollo de un basidio septado longi¬ 
tudinalmente y en cruz. 
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himenial está cubierta por una capa de conidiófo- 
ros y de conidios dicarióticos. En las especies de 
Exidia , de organización más compleja, los basidio- 
carpos tienen una forma más regular. Sobre su su¬ 
perficie morfológicamente superior (es decir, sobre 
la opuesta a ia zona de contacto con el sustrato) 
tienen un himenio unilateral, formado tanto por 
basidios como por estructuras estériles del tipo de 
los basidios (fig. 4-53 A, B). En Tremella, las espo¬ 
ras lanzadas por los basidios vuelven a caer con 
frecuencia sobre el himenio. Esto sucede con me¬ 
nor frecuencia en Exidia , en donde el himenio está 
principalmente dirigido hacia abajo. Algunos géne¬ 
ros, como Sebacina y Exidiopsis , producen basi- 
diocarpos efusos, que se extienden por encima de 
las superficies inferiores de los trozos de madera y 
de las ramas. En las formas más delicadamente efu- 
sas, la estructura está constituida casi exclusiva¬ 
mente por una capa himenial. 

En el género Aporpium , el basidiocarpo posee 
poros; el himenio reviste la superficie de los poros. 
Los basidiocarpos de Fhlogiotis (fig. 4-53 C) son 
pilcados y estipitados, el himenio está limitado a la 
superficie inferior del píleo en forma de embudo. 
En este género, el desarrollo del basidiocarpo ha 
alcanzado un grado comparable al de muchas espe¬ 
cies de homobasidiomicetes. 

Las dacrimicetáceas poseen basidios no sopia¬ 
dos pero profundamente divididos; se denominan a 
veces basidios en "diapasón", a causa de su forma 
(fig. 4-54 C). El basidio joven o probasidio, tiene 
forma de porra. Después de la meiosis. se forman 
dos prolongaciones, rematadas cada una por un es- 
terigma que sostiene una sola basidióspora. Dos de 
los cuatro núcleos pasan a las basidiósporas; los 
dos restantes degeneran dentro del basidio. Las ba¬ 
sidiósporas maduras de la mayoría de los hongos 
dacrimicetáceos son septadas. En el momento de la 
germinación, dichas basidiósporas producen peque¬ 
ños conidios o tubos germinales. 

Hasta cierto punto, la forma del basidiocarpo, 
en esta familia, sigue una evolución paralela a la 
que hemos visto en las tremeláceas. En el género 
Dacrymyces , la forma del basidiocarpo es parecida 
a la de Tremella. Dacrymyces deliqucscens (fig. 
4-54 A-E) produce conjuntamente esporocarpos 
sexuales y asexuales, o bien pueden formarse espo¬ 
ras asexuales dentro do los basidiocarpos jóvenes. 
Los basidiocarpos tienen forma de almohadilla y 
poseen un himenio superficial continuo. Los espo¬ 
rocarpos asexuales presentan la misma forma, pero 
son rosados en vez de amarillos, como ocurro en 
las estructura basidióforas. Los conidios dicarióti¬ 
cos, denominados artrósporas, son predominante- 






FIGURA 4-52 Tremella aurantia: A, basidiocarpo jo¬ 
ven, X 2; B, parte del himenio mostrando basidios en dis¬ 
tintas fases de su desarrollo, X 1200. 

• 

mente bicelulares y se desarrollan por separación 
de fragmentos de hifas (fig. 4-54 £). 

Los basidios de Calecerá se encuentran sobre 
basidiocarpos en'forma decuerno simple o ramifi¬ 
cado. En el género Guepiniopsis (fig. 4-54 F), la 
forma del basidiocarpo es parecida a la de algunos 
discomicetes. 

En las auriculariáccas y familias próximas, el 
basidio tiene una porción esperóse; a cilindrica 


característica, constituida por cuatro células. Co¬ 
mo en las tremeláceas, los septos se depositan du¬ 
rante la división meiótica del núcleo de fusión. Ca¬ 
da una de las cuatro células forma una prolonga¬ 
ción, coronada por un esterigma portador de una 
sola basidióspora. Sobre el himenio de algunas es¬ 
pecies se forman conidióforos y conidios. 

Los basidiocarpos de la mayoría de géneros de 
auriculariáceas, como Helicogloea y Helicobasi - 
dium , son efusos y forman finas capas adherentes 
sobre la superficie inferior de la madera en des¬ 
composición. Los de Auricularia (fig. 4-55 A-D) 
son más complejos, presentan forma de oreja y 
están unidos al sustrato por su parte marginal. Los 
esporocarpos de Auricularia y de Helicogloea po¬ 
seen textura gelatinosa; los de Heticobasidium pre¬ 
sentan estructura en fieltro. 

Cerca de la base, los basidios de Helicogloea 
poseen una estructura sacciforme, dentro de la 
cual tiene lugar la cariogamia (fig. 4-55 E, F). Los 
basidios de Hético basidium (fig. 4-55 G, H) están 
arrollados en hélice y los de Auricularia son cilin¬ 
dricos (fig. 4-55 B, C). 

ORDEN UREDINALES. En las royas no se 
producen basidiocarpos, aunque llegan a formarse 
hasta cinco tipos distintos de esporas por cada es¬ 
pecie. Las royas son todas parásitos obligados, y 
.;us esporas se producen bajo la epidermis o bajo la 
corteza del hospedante. Las hifas son principal¬ 
mente intercelulares y emiten haustorios. Sobre las 
hifas dicarióticas de algunas especies se ha citado la 
presencia de fíbulas. .Si una determinada especie de 
roya exige dos hospedantes distintos para comple¬ 
tar su ciclo vital, decimos que es lieteroica; son 
autoicas las formas c ¡xt4 requieren un solo hospe¬ 
dante. Como podemos ver en la tabla 4-2, los dos 
hospedantes de las especies heteroicas pertenecen 
siempre a dos grupos muy distintos de plantas vas¬ 
culares. El ciclo vital de Puccinia graminis (fig. 
4-56) es típico de un cierto número de royas hete¬ 
roicas. Las basidiósporas se liberan en primavera e 
infectan las hojas del agracejo,. Berberís vulgaris. 
Sobre la superficie superior de las hojas (fig. 
4-57 A) se forman espermogonios. Tienen aspecto 
de peritecio y contienen muchos y pequeños esper- 
macios que son exudados junto con un líquido 
azucarado, el “rocío de miel’’. Craigie descubiió 
que si no se deja que los insectos visiten las hojas 
infectadas, sólo se desarrollan espermogonios y pri¬ 
mordios de los ecidios. Demqstró qire en esta espe¬ 
cie los espermogonios eran de dos tipos o fases 
sexuales, designadas normalmente como + y -. 
Los espermacios de tipo -F deben ir a parar a hifas 



FIGURA 4 53 A, B. Exidia candida> A, aspecto del 
basidiocarpo, X 15; B, himenio con basidios y elementos 
estériles paraíisoides, X 850. C, Ph/ogiotis helvelloides, 
X 1. 
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FIGURA 4-55 A-D. Aurícula ría aurícula : A, aspecto 
de la cara superior del basidiocarpo, X 2; B, C, basidios, 
X 1000; D, basidiósporas, X 1000. E, F, basidios jóvenes y 
basidios maduros de Helicogloea lagerheimí, X 750. G, H, 
basidios jóvenes y basidios maduros de Helicobasidium 
cortícioides, X 750. 


F onnn A 4 54 A Gacrymyces delíquescens: A, fructificaciones conídicas. X 7; B, basidiocarpos, x 5; C. basidios, 
X 0, D, basidiósporas, dos de las cuales han germinado para formar conidios, x 2000; E, conidios (de A), X 1450; F, 
basidiocarpo de Guepíniopsis a/pinus, X 3. 
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receptoras de espermogonios de tipo-, o vicever¬ 
sa, para hacer posible que los primordios de los 


ecidios completen su desarrollo. Se supone que^f 
núcleo transmitido por un espermacio hasta la hiffe 
receptora lleva a cabo la dicariotización del prLv 
mordio del ecidio. Los ecidios se forman principará 
mente sobre las superficies inferiores de las hojas y’ 
producen ecidiósporas dicarióticas (fig. 4-57B), 
que infectan el trigo y las plantas muy próximas,* 
sobre las cuales producen la fase urédica (fig. 
4-57 C). Las uredósporas de P. graminis son espo¬ 
ras de repetición, que extienden la infección a 
otras plantas de trigo. A finales de verano se pro¬ 
ducen los telios (fig. 4-57 D); éstos contienen te- 
liósporas pedunculadas, bicelulares y dicarióticas. 
Las teliósporas de ésta y de la mayoría de las espe¬ 
cies de roya no son agentes de dispersión; se man¬ 
tienen unidas a la gramínea y constituyen la fase 
de resistencia o de hibernación. Poco después de 
haber sido formadas tiene lugar la cariogamia den¬ 
tro de sus células dicarióticas. En verano germinan 
in si tu , produciendo basidios y basidiósporas (fig*. 
4-58). La meiosis se produce durante la germina¬ 
ción. 

Puccinia malvacearum ataca diversas plantas 
de la familia de las malváceas y tiene un ciclo vital 
fuertemente simplificado. Esta especie presenta te¬ 
liósporas parecidas a las de P. graminis , pero éstas 
germinan inmediatamente y las basidiósporas in¬ 
fectan nuevas plantas hospedantes. Sólo las teliós¬ 
poras formadas al final de la fase de crecimiento 
funcionan como esporas perdurantes. A la prima¬ 
vera siguiente germinan e inician la infección. Se 
piensa que el micelio dicariótico se desarrolla des¬ 
pués de la somatogamia entre dos micelios mono- 
carióticos adyacentes. 

Cronartium ribicola y denominado roya de la< 
ampollas del pino, tiene un ciclo vital parecido a! 
de Puccinia graminis. Sin embargo, existen alguna; 
diferencias notables entre la morfología de ambos 
En C. ribicüla , los espermacios se producen sobre 
espermatóforos que forman una capa en empaliza 
da debajo de la peridermis del hospedante. Previ* 
ruptura de la peridermis, esto espermacios sor 
exudados junto con una secreción parecida al néc 
tar. Al año siguiente se forman ecidios en la zoiL 
previamente ocupada por los soros de los esperma 
cios. El ecidio es anaranjado o aj irillo y está cu 
bierto por una capa membranácea, el peridio. Esta: 
grandes estructuras en forma de ampolla, que apa 
recen sobre pinos, son el origen del nombre d< 
roya de las ampollas con el cual se conoce la formi 
ecídico-picnídica del hongo. Cuando el peridio eci 
dico se desgarra, automáticamente, queda expues 
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TABLA 4-2 


ALGUNAS ROYAS HETEROICAS Y SUS HOSPEDANTES 


Roya 

~ ... -« 

Hospedantes 


Espermogonios 
y ecidios 

Uredios 
y teiios : 

Gym nosporangiu m da variifonn e 

Rosáceas 

(Pyrus. 

Amelanchier) 

Cupresáceas I 

(Juniperus) 

Melampsora abietis-canadensis 

Pináceas 

(Abies) 

Salicáceas 

(Populas) 

Pi i ccin i a stru m ep ilobii 

Pináceas 

(Abies) 

Onagráceas 
(Epilobium, 
Clarkia, etc.)) 

| Tranzschelia discolor 

I 

Ranunculáceas 
( Ranunculus, 
Anemone, etc.) 

Rosáceas 

(Prunas) 

i 

Urcdinopsis longimucronata 

i 

i 

| 

Pináceas 

(Abies) ¡ 

Potipodiáceas 
(A thyrium, Dry- 
opteris, etc.) 

! Uro my ce s lineóla tus 

1 

1 . _ ..... 

Umbelíferas 
(Cicuta, Sium, \ 
etc.) 

Ciperáceas 

(Scirj)us) 

m « ««i • • m-m ■ ■■ ■ — ■ - • • 




FIGURA 4-57 Puccinia graminis: A, corte de un espermogonio dentro de la hoja de un hospedante, X 550; B, ecidio 
y ecidiósporas, X 450; C, uredio y urediósporas, X 575; D, tclio y teliósporas, X 420. ho, hospedante; hif, hifas receptorar,; 
sper, espermacios. 


ta al exterior la masa pulverulenta de las esporas. 

Las ecidiósporas infectan diversas especies de 
grosellero (Ribes) o de uva espina (Grossularia) en 
las que se forma el estadio urcdico después de una 
semana o más. Las uredósporas funcionan como 
esporas de repetición, infectando otras plantas de 
grosellero o de uva espina. A finales de verano, 
sobre las hojas que llevaban uredios se desarrollan 
íelios, en donde las teliósporas están sostenidas por 


una columna. Dichas teliósporas son rectangulares 
y de paredes finas y están soldadas entre sí; germi¬ 
nan inmediatamente, y las basidiósporas infectan 
otros pinos blancos (fig. 4-59). 

Los ejemplos estudiados aquí dan sólo una li¬ 
gera idea de la variación de formas de esporas y de 
soros que se encuentra en la roya. Algunas de las 
diferencias notables en la forma de las teliósporas 
aparecen en la figura 4-60. 
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FIGURA 4-58 Desarrollo basidial enPuccinia {rea, te¬ 
lióspora; /;a.9, basidio; 6$p, basidióspora; est, esterigma). 


FIGURA 4 58 Sección longitudinal de un cuerno te 
lial de Cronarimm ribicola, x 465. Pueden observarse las 
teliósporos de pared fina (tes) unidas entre sí, algunas de 
las cuales han germinado y producido baskfios Ibas). 


O K1) I :N USTIL AGINA LES. Al igual que las 
royas, los tizones son todos parásitos de plantas 
vasculares. Sin embargo, los tizones pueden ser ob¬ 
tenidos en cultivo, v se ha logrado que algunas 
especies completen su ciclo vital en estas condicio¬ 
nes. Todas las especies conocidas necesitan un solo 
hospedante para completar su desarrollo. La mayo¬ 
ría de ellas tienen una sola fase de espora binuclea- 
da, pero algunas especies producen conidios sobre 
los micelios mono- o dicariólicos. 

La espora perdurante, o telióspora, se conside¬ 
ra homologa de la de las royas. Normalmente está 
formada p una sola célula, al principio dicarió ti¬ 
ca y típicamente provista de una pared gruesa. Las 
teliósporas de algunas especies constituyen masas 
compuestas denominadas pelotas de esporas. Al 
germinar, la telióspora origina uno o varios basi- 
dios cilindricos (fig. 4-61 A, B),septados transver¬ 
salmente en las uslilagináceas y parecidas a los ba- 
sidios de las royas. AI llegar a la madurez, cada 
célula origina una o más basidiósporas. Las basi- 
diósporas se originan por gemación a partir de las 
paredes laterales del basidio y, a diferencia de las 
royas, no presentan abstricción. En las tilcliáceas, 
los basidios son cilindricos y aseptados o poseen 
solamente un septo transversal único (fig. 4-62). 
Las esporas de este grupo son aciculares y van uni¬ 
das al ápice de! basidio. Al llegar a la madurez, 
cada una de ellas es eyectada por el basidio, pero el 
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FIGURA 4-61 Ustilago: A, teliósporas durante la ger¬ 
minación, x 2600; B. basidio maduro con basidiósporas 
(tes. telióspora; bas, basidio; bsp, basidióspora); C, células 
producidas por gemación de las basidiósporas; D, conjugo- 
ción. 


mecanismo de abstricción parece diferir del de 
otros basidiomicetes. 

Las basidiósporas gemiformes de Ustilago pue¬ 
den multiplicarse po: nuevas gemaciones (fig. 

4-61 C) y. en cultivo, se producen colonias levadu- 
riformes. Si dos células compatibles quedan una 
cerca de la otra (fig. 4-61 D), se forman tubos de 
conjugación entre ellas. Con frecuencia, se produ¬ 
cen conjugaciones entre las esporas de Tilletia 
mientras éstas están madurando sobre los basidios. 

Esta conjugación viene seguida por una fase dica- 
riótica, aunque en los cultivos ésta puede tener una 
duración limitada. Según parece, en la naturaleza 
estos hongos conjugan sobre la planta hospedante 
o en su interior, con lo que se conserva un micelio 
dicariótico estable. En la mayoría de las especies, 
la infección por un micelio monocariótico tiene 
una importancia limitada. 

En sus primeras fases, el micelio dicariótico es 
intracelular en la planta hospedante y más tarde se 
hace intercelular. Con frecuencia, en esta última 
fase se observan haustorios y también pueden en¬ 
contrarse fíbulas en abundancia. Normalmente, el 

micelio se desarrolla dentro de los tejidos meriste- figura 4-62 Telióspora y basidio maduro de 777/ef/a. Obsérvese el tubo de 
máticos del hospedante y va creciendo paralela- ción (te) establecido entre dos basidiósporas, x 2000. 


FIGURA 4 60 Dive’sas teliósporas de las royas: A 
n avene Ha, x 860; B, Phragmidium , X 605; C, Kuehneola . 
X 640; D. Nyssopsora, X 885. 


conjuga 
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mente al desarrollo del meristemo. Las porciones 
más viejas de las hifas -por ejemplo, las de la parte 
madura del hospedante mueren. En las zonas me- 
ristemáticas, en los ovarios infectados o en otras 
partes de los hospedantes, se forman masas de te- 
liósporas (soros). Las hifas de los soros están cons¬ 
tituidas por numerosas células dicarióticas cortas 
(fig. 4-63). Estas se van hinchando y aparece una 
nueva pared alrededor del protoplasto de cada cé¬ 
lula. La pared celular anterior se gelatiniza y acaba 
desapareciendo. El llamado soro no queda rodeado 
por una capa de hifas fúngicas a modo del peridio, 
sino que, con frecuencia, está más o menos ence¬ 
rrado dentro de los tejidos del hospedante. Al lle¬ 
gar a la madurez, las masas de teliósporas, secas y 
pulverulentas, quedan expuestas al exterior por 
desintegración de los tejidos del hospedante. Las 
teliósporas pueden encontrarse aisladas o agrupa¬ 
das en pelotas, tanto en las ustilagináceas como en 
las tiletiáceas. En muchas especies, la pared de las 
esporas está grabada según un dibujo característi¬ 
co. Las teliósporas de las diversas especies de Uro- 
cystis (fig. 4-64 A) están provistas de una capa de 
células de revestimiento estériles. 

En el género Entylorna , las esporas se desarro¬ 
llan aisladamente dentro de la hoja del hospedante 
o en otros tejidos (fig. 4-64 B). Las teliósporas es¬ 
tán dispersas por ios tejidos dei hospedante y no 
forman masas. No salen del tejido del hospedan te, 
sino que germinan tn si tu. Cuando ocurro esto, el 
alargado basidio se extiende a través de la pared 
del tejido viejo del hospedante hasta permitir que 
se formen basidiósporas en el exterior. 

Los ti/.ones pueden infectar la planta hospe¬ 
dante de varias maneras. Las teliósporas de algunas 
especies se pegan a las semillas del hospedante, in¬ 
fectando la plántula en el momento ele la germina¬ 
ción. En otras, las flores o los meristemos del 
hospedante son infectados por esporidios o co¬ 
nidios. Quizás en este aspecto, las más evoluciona- 
das sean ciertas especies de Ustilago. Por ejemplo, 
en U. tritici , la infección del embrión en fase de 
desarrollo puede realizarse en el momento de la 
floración. En la zona meristcmática del embrión 
penetra un tubo de infección, que se mantiene allí 
en fase de vida latente hasta que la semilla germi¬ 
na. Las esporas de diversas especies de tizones, co¬ 
mo las de U. mayáis , pueden mantener su viabili¬ 
dad y su poder infeccioso cuando están en masa, 
por espacio de cinco a diez años. Sin embargo, en 
algunos tizones, el período de viabilidad de las es¬ 
poras en estado libre en el suelo es inferior a sesen¬ 
ta días. Si las teliósporas germinan sobre montones 
de estiércol o sobre suelo rico en materia orgánica. 


•*» - 


las basidiósporas continúan dividiéndose por gema¬ 
ción. De esta forma, pueden formarse grandes can¬ 
tidades de inoculo. 

Los tizones parasitan un cierto número de 
plantas económicamente importantes, especial¬ 
mente cereales. Puesto que normalmente infectan 
las inflorescencias o los frutos, la producción y la 
calidad de las cosechas quedan fuertemente afecta¬ 
das. Diversas especies de Ustilago y de Tilletia son 
responsables de pérdidas que alcanzan muchos mi¬ 
llones de hectolitros de grano al año. Por ejemplo, 
en ciertas estaciones, U. mayáis (fig. 4-65) es el 
más destructor de los parásitos del maíz. La reduc¬ 
ción de la producción debida a esta especie supera, 
algunas veces, la cuarta parte de la pérdida total 
provocada por todas las enfermedades del maíz. 



ctcURA 4-63 Desarrollo de las teliósporas en Ustila- 
' ZlmeHns: A primera fase del desarrollo mostrando 

C SS?5¿ - 5» v *p«*. «Moo. b. 


SUBCLASE 

H0M0BAS1DI0MICETIDAS 

La mayoría de los hongos grandes y bien visi¬ 
bles conocidos, como las setas, los cuescos de lobo, 
los yesqueros, etc., pertenecen a los homobasidio- 
micetes. Están caracterizados por la presencia de 
basidios no septados. daviformes o cilindricos. Sus 
basidiósporas germinan mediante la formación de 
un tubo germinal. En su mayoría, producen basi- 
diocarpos que en muchas especies están altamente 
desarrollados. Los homobasidiomicetes son princi¬ 
palmente saprobios y crecen sobre el suelo, estiér¬ 
col o madera muerta. Su actividad en la descompo¬ 
sición de estos materiales es un fenómeno benefi¬ 
cioso de importancia vital: sin embargo, también es 
causa de importantes pérdidas económicas, debido 
al ataque de maderas en pie y cortadas. Unas pocas 
especies parasitan plantas verdes y pueden formar 
asociaciones micorrícicas con ellas. Algunas espe¬ 
cies viven también en estrecha asociación con 
animales; por ejemplo, Termitomyces, un género de 
hongo provisto de láminas, vive en los termiteros. 

CICLOS VITALES. Los ciclos vitales de los 
homobasidiomicetes son relativamente sencillos. El 
ciclo vital que aparece ilustrado en la figura 4-66 es 
típico de la mayoría de especies heterotálicas, que 
comprenden la mayoría (aproximadamente un 
90%) de aquellas cuya sexualidad .ha sido objeto 
de estudio. Aproximadamente un-tercio de las es¬ 
pecies heterotálicas son bipolares y el resto de las 
especies son tetrapolares. 

Pueden producirse dicariotización por soma ta¬ 
garnia entre dos micelios monocarióticos o por fu¬ 
sión entre esporas y micelios. La transferencia del 



FIGURA 4.64 A. una «olióspora de Uroeysdscepota* 
con células estériles revistiendo la célula fértil, x ébOO, B, 
coi te Ce una hoja del hospedante mostrando tenósporas 
de Emytoma. x 500 (distribuidas por su interior tes. te¬ 
liósporas; /io,tejido del hospedante). 

núcleo puede realizarse desde un micelio dicarióti- 
co a otro monocariótico, produciéndose así la di- 
cariotización de este último. El micelio dicariótico 
es, en la mayoría de los homobasidiomicetes. la 
principal fase asimiladora. En algunas especies ha¬ 
bitantes del suelo o de la madera, puede continuar 
creciendo durante centenares de años. Los “corros 
de brujas”, característicos de muchas especies de 
setas, están producidos por la actividad reproduc¬ 
tora de micelios perennes de este tipo. En estas 
formas, el micelio crece radialmente a partir de un 
punto inicial de partida y, a medida que aumenta 
el diámetro, las porciones más viejas correspon¬ 
dientes a la parte central del micelio mueren. El 
período de crecimiento continuo (es decir, la 
edad) de un micelio de este tipo puede calcularse 
determinando el aumento anual y el diámetro total 
del anillo. Así, en algunos casos, ha podido csti- 



FIGURA 4-65 Ustilago maydis: los granos infectados 
de la parle superior de la mazorca se han desgarrado, libe- 
rando esporas pulverulentas, X 0,75. 


ntarse que la edad era superior a 500 años. 

Se sabe que las especies que provocan la des¬ 
composición de la madera y que habitan sobre la 
madera dura de árboles vivos crecen también du¬ 
rante siglos. Los basidiocarpos de algunos de el os, 
como los de Fomes, son también perennes; se han 
citado algunos ejemplares de F. igniarius que han 
alcanzado edades de 80 anos o más. 
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FIGURA 4 66 Ciclo vital típico d* los hofsob3s¡d¡oro¡c->tes. 


CLASIFICACION. Los excbasidiales, un pe¬ 
queño orden de parásitos de ruólas, no forman 
basidiocarpos. Los basidios ce l'xobasidium , el 
único género d.e este orden, se encuentran disper¬ 
sos sobre la superficie de las renes infectadas del 
hospedante. El resto de los hrmobasidioinicetes 
puede agruparse de modo conveniente en dos se¬ 
ries, los hinienomicetes y los gasteromicetes. Los 
basidios de los himenomicetes s; forman sobre una 
capa himenial bien diferenciada y quedan en con¬ 
tacto con el exterior desde antes de la madure/, de 
las basidiósporas. Dichas esporas sufren una abs¬ 
tracción violenta y son dispersadas por el viento. 
Los basidiocarpos de los gastercmicetcs son cerra¬ 
dos, aunque pueden abrirse después de la madurez 
de las basidiósporas. Los basidios estén dispuestos 
cu capas hinieniales definidas tr. algunos gastero- 
micetes, y en otros están dispuestos de forma irre¬ 
gular. La dispersión de las basidiósporas se realiza 
mediante un cierto número de rr.ecanismos distin¬ 
tos. Las basidiósporas no sufren abstricción, sino 
que quedan libres por ruptura ce su unión con el 
esterigma o por disolución del b¿i;dio. 


Ni los himenomicetes ni los gasteromicetes se 
consideran grupos naturales. Se dispone ahora de 
buenas pruebas que testifican la derivación poiifilé- 
tica de un cierto número de gasteromicetcs a partir 
de distintos antecesores himenomicetes. Asimismo, 
tampoco este último grupo nos aparece ya como 
un conjunto tan homogéneo como se pensaba an¬ 
teriormente. 


Himenomicetes 

La abstricción de las basidiósporas, unida a la 
diseminación por el viento, es un método de dis¬ 
persión altamente eficaz. Una vez establecido en el 
transcurso de la evolución de los basidiomicetes, 
probablemente este grupo continuó desarrollándo¬ 
se de acuerdo con dos tendencias: 1) hacia el 
aumento del área superficial del himenio, y 2) ha¬ 
cia cambios en la forma del basidiocarpo condu¬ 
centes a lograr una mayor eficacia en la dispersión 
de las esporas. No debe considerarse que estas dos 
tendencias se hayan excluido mutuamente. En 



FIGURA 4 67 A-D, cistidios característicos del hi- 
rnenio de diversas homobasidiomicétidas: A, X 800; B, 
x 2250; C, x 1660; D. x 2080. 


afecto, las dos direcciones evolutivas tuvieron lugar 
probablemente al mismo tiempo en algunos grupos 
y por separado en otros. A resultas de ello, las 
especies actuales presentan muchas pruebas de evo¬ 
lución convergente. Los sistemas de clasificación 
más antiguos estaban basados sobre los parecidos 
en la estructura general, especialmente en la confi¬ 
guración del himenio. Pero, a causa de este parale¬ 
lismo observado en la evolución, estos sistemas de 
clasificación deben considerarse actualmente como 
artificiales. 

el HIMENIO. Aunque el himenio de los 
basidiomicetes parece ser, después de un examen 
somero, más bien uniforme desde el punto de vista 
microscópico, es relativamente variable de una es¬ 
pecie a otra. Las diferencias más significativas resi¬ 
den en los mismos basidios, que en muchos casos 
son los mejores indicadores para poner de mani¬ 
fiesto las relaciones. Además de los basidios, en el 
himenio de muchos himenomicetes se producen 
elementos estériles. Quizás la más común de estas 
estructuras estériles es la denominada cistidio (fig. 
4-67). Los cistidios son de estructura variada, típi¬ 
camente hialinos, ligeramente más anchos que los 
basidios y muy prominentes por encima de ellos. 


Pueden tener las paredes gruesas o finas y algunas 
veces están incrustados de materiales cristalinos. 
La función de los elementos estériles, si es que 
tienen alguna, es, en la mayoría de. los casos, des¬ 
conocida. Los cistidios de algunas especies provis¬ 
tas de laminillas -por ejemplo, Coprimts atramen- 
tarius- mantienen la scpaiación entre las super¬ 
ficies hirneniales de las laminillas adyacentes. Se ha 
propuesto también la idea de que otras estructuras 
estériles protegen el delicado himenio frente al da¬ 
ño que le pudiera causar pequeños caracoles y ba¬ 
bosas. 

la CONFIGURACION DLL HIMENIO. En los hi¬ 
menomicetes más sencillos, el himenio descansa 
sobre unas capas que actúan como soporte y es 
unilateral o anfigeno -es decir, formado sobre la 
totalidad de la superficie del basidiocarpo-. La 
formación de pequeñas fosetas o de relieves en 
forma de diente sobre las capas portadoras del 
himen.'o sirve para aumentar la superficie hime¬ 
nial. En alguna forma, este aumento en la super¬ 
ficie se ha obtenido mediante ramificación y 
aumento de tamaño de la estructura himenófora. 
La superficie himenial máxima en relación con el 
tamaño del basidiocarpo se encuentra en aquellas 
especies de configuración himenial en poros o en 
láminas (fig. 4-68 C, D). Los llamados poros son 
en realidad pequeñas cámaras tubulares que se 
extienden a lo largo de una cierta longitud hacia 
el interior de! basidiocarpo. La superficie de di¬ 
chas cámaras está totalmente cubierta por el hi¬ 
menio. La parte himenófora -es decir, la que 
está entre dos himenios adyacentes- es la trama; 
en las especies provistas de laminillas, la porción 
interior de éstas se denomina también trama (fig. 
4*79 D). En los himenomicetes más complejos, el 
himenio y la trama van unidos a la superficie 

a* «•• > • i « • • • 

inferior de un sombrerillo o píleo. La parte inte¬ 
rior estéril del píleo o “carne”, se denomina 
contexto (fig. 4-79 B). 

el basidiocarpo. Los basidiocarpos varían 
ampliamente según su forma general, su textura y 
su estructura microscópica. Los basidiocarpos 
más sencillos forman una capa aplanada, a menu¬ 
do de crecimiento indefinido. Estos basidiocarpos 
se denominan efusos (fig. 4-68 A) y normalmen¬ 
te se presentan sobre la superficie o cara inferior 
del sustrato. 

La mayoría de las especies de Pcniophora 
poseen basidiocarpos efusos. Sin embargo, en 
otras especies, y en Stereum> un género próximo, 
el basidiocarpo es con frecuencia efuso-reflexo 
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(fig. i-68 B). Tiene una región resupinada unida 
al succrato y una región reflexa en forma de 
escuta. El p'leo es, en algunas formas (como en 
los iongos yesqueros, fig. 4-68 C), sésil y unido 



lateralmente al sustrato, mientras que otros estái 
dotados de un. pedúnculo bien diferenciado deno 
miado estipe (fig. 4-68 D). Los himenios de lo 
tipos de basidiocarpos que acabamos de roencio 


P¡ 




nar son unilaterales o se encuentran limitados a 
las superficies inferiores. En Clavaria y formas 
próximas, con formas más o menos anfígenas, los 
basidiocarpos son sencillos y claviformes, o rami¬ 
ficados en forma coraloide (fig. 4-68 E). 

Cuando la superficie del himenio se moja, se 
interrumpe la dispersión por la abstricción de las 
esporas. En los tipos coraloides erectos y en 
ciertos otros, el himenio queda directamente ex¬ 
puesto a la lluvia. En éstos, las esporas pueden 
sufrir la abstricción, pero no caen libremente si el 
himenio está mojado. En cambio, en ios basidio¬ 
carpos en forma de ménsula y en los pilcados, la 
superficie del himenio está protegida frente a la 
lluvia. 

La forma del basidiocarpo no está directa¬ 
mente relacionada con la configuración del hi¬ 
menio. Así, especies efusas o resupinadas pueden 
tener- el himenio sobre superficies lisas, dentadas 
o poradas. Las especies en forma de ménsula y 
las provistas de píleo pueden también tener dife¬ 
rentes tipos de configuración himenial. 

La textura del basidiocarpo es una caracterís¬ 
tica más bien confusa, que varía con la edad y 
con el contenido en agua de cada individuo. Sin 
embargo, es, en parte, un reflejo directo de la 



FICuRA 4-68 Diversas formas de basidiocarpos: A, resupinado o efuso (Pemophora) , x 1,5; 8, efuso-reflexo (Ste- 
reuní, x 1; C, pileado, con el píleo sésil y unido lateralmente al sustrato (romes) X 0,5; D, basidiocarpo PÜ* 2 | ° ’ 
este rado de Amanda, X 0,5 lp¡, píleo; tam. laminillas; esi, estipe; an, anillo; vol, volva); E, basidiocarpo cora.Oi-.j 
(ClcT.üna), x 1. 


riGL m \A 4-69 * A, hifas hinchadas y de pared delgada 

típicas de los basidiocarpos carnosos. X 1400; B, hifas de 
pared gruesa de los basidiocarpos coriáceos, x 350. 


anatomía microscópica del basidiocarpo. Las se¬ 
tas carnosas y otros himenomicetes están forma¬ 
dos por hifas de paredes finas, con frecuencia 
hinchadas (fig. 4-6^ A). Los basidiocarpos co¬ 
riáceos o suberosos están formados, en gran par¬ 
te, por hifas de paredes gruesas (fig. 4-69 B). 

ORDEN POLI PORA LES. Este orden compren¬ 
de un gran número de especies de forma extre¬ 
madamente variada. En las clavariáceas, los basi¬ 
diocarpos son erectos, ramificados o sencillos. En 
su mayoría crecen sobre el suelo, pero algunas 
especies pueden crecer sobre plantas vivas o 
muertas. Las especies de Typhula (fig. 4-70 A), 
algunas de las cuales parasitan plantas vasculares, 
producen esclerocios parecidos a los de ciertos 
ascomicetes. Aunque son muy pequeños, los basi¬ 
diocarpos producidos a partir de estos esclerocios 
son parecidos por su forma a las inflorescencias 
de Typha. El himenio cubre solamente la porción 
ligeramente ensanchada del basidiocarpo. Las es¬ 
pecies de CUivariadelphus (fig. 4-70 D) crecen so¬ 
bre el suelo, en donde producen basidiocarpos 
con pocas ramificaciones o sin ellas. El himenio 
es anfígeno y recubre la superficie de las ramas. 
En Clavulina (fig. 4-68 E), Ckvicorona y otros 
géneros, los basidiocarpos son con frecuencia plu- 
rirramificados. Los basidios de Clavulina (fig. 
4-70 C) están sepiados de forma secundaria y se 
vuelven así una vez liberadas ¡as basidiósporas. La 
mayoría de los hongos clavariáceos tienen una 
textura carnosa blanda y algunas de sus especies 
son comestibles. 

La familia de las teleforáceas comprende 
especies con himenio unilateral unido a superti- 
cies lisas. Algunos de los tipos distintos de ba- 
sidios que se encuentran en este tipo aparecen en 
la figura 4-71 A-E. Los basidiocarpos más sen¬ 
cillos son los de tipo efuso y están formados casi 
exclusivamente por un himenio (en Xenasma, 
Galzinia y otros géneros). Los basidiocarpos más 
considerables resupinados o efuso-reflexos de Pe- 
niophora y Stereum (fig. 4-68 A, B) están lor- 
mados por varias capas estériles además del hi¬ 
menio. Los pequeños esporocarpos discoidales de 
Solenia (fig. 4-72 A) recuerdan un apotecio por 
su forma y, macroscópicamente, no pueden dis¬ 
tinguirse de los de algunos ascomicetes. La ma¬ 
yoría de las formas de teleforáceas que viven 
sobre el'suelo, como Thelephora y Sparassis, po¬ 
seen grandes basidiocarpos en forma de embudo 
o plurirraunificados. En Thelephora (fig- 4-/1 B, 
72 3), las basidiósporas son pardas y espinulosas; 
las de Sparassis son hialinas y lisas. Sparassis (fig. 
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FIGURA 4-70 Clavariáceas. A, B, basidiocarpos jóve¬ 
nes y maduros de Clavariadelphus trúncalos (A. B, x 0.5): 
C, bas ; d¡os y basidiósporas de ClavuUna, x 1260 (obsér¬ 
vense los septos secundarios que se forman por encima de 
las fíbulas); D. Typhula, x5 [esc, esclerocio; est, estipe; 
him, himenio). 

4-73), incluido al principio dentro de las clavaria- 
ceas, produce los mayores basidiocarpos de la 
familia de las teleforáceas. Estos basidiocarpos 
están formados por numerosos lóbulos aplanados 
unidos a un solo eje central. 

Los basidiocarpos de algunas de las hidnáceas 
se parecen a los de las clavariáceas. Por ejemplo, 
los de Hericium (fig. 4-74 A) son estructuras 
grandes, carnosas y plurirramificadas. Las últimas 
ramificaciones son espinosas y colgantes y están 
recubiertas por el himenio. En otros géneros, el 
himenio recubre también prolongaciones en for¬ 
ma de agujita. Si exceptuamos su himenio aculea¬ 
do, los hongos hidnáceos resupinados, como 
Odoniia y Radulum, son parecidos a las especies 
resupinadas de las teleforáceas. Los esporocarpos 
de Steccherinum ochraceum son efuso-reflexos, 
parecidos a los de Stereum y de algunos polipo¬ 
ros. Los de Hydnum (fig. 4-74 B) y de Aurista!- 
piurn son pileados y estipitados (fig. 4-75). 

La familia de las poliporáceas comprende 
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FIGURA 4 71 Basidios y basidiósporas de hongos te* 
leforáceos: A. Xenasma; B, The/ephora; C, Trechispora; 
D, E. basidióspora y dos basidios de A/eurodiscus ; F, ba¬ 
sidios de Pedicularia (todas las figuras X 1310; obsérvese la 
variación de tamaño de las basidiósporas figuradas en B y 
en D). 


una parte importante de los hongos que crecen 
sobre la madera en descompoadón. En esta fa¬ 
milia, el himenio se encuentra revistiendo cáma¬ 
ras tubulares. Muchas especies de Poria (fig. 
4-76 A) producen basidiocarposresupinados. Las 

superficies poroides son láterin ti formes en 

% * 

Daedalea y laminadas en espades de Lenziles 
(fig. 4-78 B, C). La textura (fe Polyporus (fig. 
4-76 D) es desde carnosa a relaávaménte dura, y 
sus esporocarpos son pileados y con frecuencia 
estipitados. Los basidiocarpos perennes de Tomes 
(fig. 4-68 C, 77) tienen una tertura de leñosa a 



FIGURA 4-72 Aspecto de A. Sofinia, X Ib; 8 , Thde- 


suberosa. El nombre genérico Tomes deriva de la 
palabra latina de la yeso, y el contexto de algu¬ 
nas de sus especies se empleó en otro tiempo 
para la fabricación de deho material. Tomes * • 
Laricifomes) officinalis rosee basidiocarpos con 
el color y la textura é la tiza; su contexto 
extremadamente amargo » había usado en medi¬ 
cina. 

Cantharellus (fig. 4-'/?), anteriormente inclui¬ 
do dentro de las agaricácas, se coloca actualmen¬ 
te dentro de una familia distinta, la de las canta- 
reláceas, perteneciente a bs poliporales. Los basi¬ 
diocarpos pileados posee* una configuración hi- 
menial parecida a la de las hongos con láminas. 
Sus laminillas son poco infundas, tienen la aris¬ 
ta roma y se ramifican cc* frecuencia. 

ORDEN AGARICALBS. El orden de los agari- 
cales comprende todos los hongos verdaderos 
provistos de láminas y u grupo de hongos con 
poros. En su mayor partí son carnosos o camo- 
sos-duros y pubescentes,es decir, se descompo¬ 
nen rápidamente. A difesneia de los de muchos 
poliporales, los basidioespos de la mayoría de 
los agaricales no presenta reviviscencia después 
de haber sufrido la desecación. 

En la familia de las toletáceas, el himenio es 
porado; en el resto de la familias es lamelado. 
Las laminillas o poros citan cubiertos con fre¬ 
cuencia por una capa membranácea, el velo par¬ 
cial, durante la fase de ‘totón” de su dcsai rollo 


O hora, X 1. 



FIGURA 4-73 
Victoria. B.C.) 


Sparassis radicatusj. 0.5. (Fotografía cedida por el Provincial Museum 
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FIGURA 4-74 A, Horidum, x 0,5; R, Hydnum, X 0,5. (Fotografías cedidas por el 
Provincial Mus-vuin. Victoria. 8. C.) 



FIGURA 4-75 Aunscalpium, x 1 Ibasidiocarpo creci¬ 
do sobre un viejo cono de pseudotsuga parcialmente en¬ 
tenado). 


(fig. 4-79 B). Esta membrana, que se extiende 
desde el margen de! píleo hasta el estipe, se 
desgarra al extenderse el sombrerillo y lo que 
resta de ella queda unido al pie o al margen del 
sombrero. Si queda unido al pie, se denomina 
anillo. Los basidiocarpos de algunos géneros la- 
melados poseen otra membrana, el velo universal, 
que se extiende hacia arriba desde la base del 
estipe, envolviendo al hongo. También se desgarra 
al crecer el joven esporocarpo, dejando un frag¬ 
mento en forma de copa, la volva (fig. 4-68 D), 
sobre la porción inferior del slipe. Además, es 
frecuente que queden fragmentos del velo univer¬ 
sal sobre la superficie del píleo, formando un 
cierto moteado. 

Las características de las basidiósporas, cis- 
tidios y otras características microscópicas, junta¬ 
mente con los caracteres del basidiocarpo, nos 
ayudan a delimitar los géneros existentes en este 
orden. Por ejemplo, el color de las basidiósporas 
puede ser blanco, rosa, ocre, p¿irdo púrpura o 
negro. Las basidiósporas de algunos géneros po¬ 
seen reticulaciones o relieves. Los cistidios apa¬ 
recen con frecuencia en el himenio y pueden 
encontrarse sobre la arista cíe las laminillas y 
sobre la superficie del pilco y del estípite. 


H1 desarrollo de los basidiocarpos del cham¬ 
piñón cultivado, Agaricus bisporus , puede verse 
en la figura 4-79 A-C. Las basidiósporas de este 
género son pardopurpúreas cuando están madu¬ 
ras. En este hongo, los restos del velo parcial 
forman un anillo bien visible. Las diversas es¬ 
pecies de A manila tienen esporas blancas y po¬ 
seen anillo y volva (fig. 4-68 D). La Amanila 
p bal hieles y especies próximas son los hongos 
carnosos más venenosos. Las Russula y Lactarius 
de esporas blancas tienen células esféricas que 
constituyen la mayor parte de la carne de sus 
basidiocarpos. Sus basidiósporas poseen reticula¬ 
ciones en relieve de composición amiloide (es 
decir, que se tiñen de azul oscuro con el yodo). 

Los píleos de algunos géneros, como Pleuro- 
tus (fig. 4-80) y Crepidotus , están unidos lateral¬ 
mente al sustrato. Dichos píleos pueden tener un 
estipe corto o no tener estipe. F.n Paxillus , el pie 
suele estar unido al píleo en posición excéntrica. 

Quizás los basidiocarpos más complejos de 
este grupo son los de algunas especies de Copri- 
nus (fig. 4-81 A, 13). En este caso, los basidios 
maduran en grupos que parten del borde inferior 
de la lámina y van progresando hacia arriba. 
Después de la descarga de las primeras basidiós¬ 
poras de la parle inferior de la laminilla, empieza 
a presentarse una autodigestión. Se libera a conti¬ 
nuación otro grupo de basidiósporas situado más 
arriba y continúa también la autodigestión. De 
este modo, la totalidad de la lámina acaba com¬ 
pletamente digerida y origina una masa con as¬ 
pecto de tinta. 


Gasteromicctes 

Los gasteromicetes comprenden cuescos de 
lobo, falos hediondos y otros grupos, en los cua¬ 
les los ba ldíos maduran en el interior de basidio¬ 
carpos cerrados. Los basidios se encuentran en 
zonas dispersas en algunas especies y en capas 
himeniales bien definidas en otras. Las basidiós¬ 
poras pueden ser sésiles -es decir, llevadas direc¬ 
tamente por el basidio- o pueden poseer esterig- 
¡na. Con frecuencia, el esterigma permanece uni¬ 
do a las basidiósporas después de haberse separa¬ 
do éstas del basidio. 

A diferencia del caso de los himenomicetes, 
la dispersión de las esporas se realiza de un cierto 
número de formas distintas: por el viento, por el 
agua y por insectos y otros animales. Los basidio¬ 
carpos de algunas especies son hipogeos, es decir, 
se desarrollan bajo la superficie del suelo. Otros 
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FIGURA 4-76 Poliporáceas: A, basidiocarpos resupinados de Porid. X 2; B, superficie 
himenia! laberintiforme de Daedalea. X 3; C, superficie himenial lamelada de Lenzites. x 1; 
D, basidiocarpo pilcado y estipitado dePolyporus. X 0,8. 


FIGURA 4-77 Corte vertical de un basidiocarpo de Fome* applanatus, X 1 icont, 
contexto; ct. capas de tubos). 



FIGURA 4-78 Cantharellus subalbidus (obsérvense las laminillas de poco relieve, rami 
f,cadas y anastomosadas). X0.75. (Fotografía cedida por el Prov.nc.al Museum, V.ctor.a 

B.C.) 


sólo son hipogeos durante la primera fase de su 
desarrollo o son epigeos desde el principio. Algu¬ 
nas especies se encuentran solamente sobre la 
madera. Aunque no se sepa que ninguna de ellas 
sea parásita, es probable que entre los gasteromi- 
cetes no sean raras las asociaciones micorrídicas. 

ORDEN HIMENOGASTRALES. Muchos compo¬ 
nentes de este orden parecen intermedios entre 
ciertas formas de himenomicetes y otros grupos 


de gasteromicetes. Aunque se mantienen cerra¬ 
dos, los basidiocarpos pueden poseer laminillas 
parecidas a las de las agaricáceas. En algunas de 
éstas, el píleo maduro aumenta de tamaño, pro¬ 
vocando la explosión de las zonas productoras de 
esporas. Sin embargo, las esporas no sufren abs 
tricción. 

ORDEN LICOPERDALES. En este orden, los 
basidiocarpos están completamente cerrados y, en 
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su mayor parte, son hipogeos. Lycoperdon perla- 
tum (fig. 4-82 A-D), especie ampliamente distri¬ 
buida, crece con frecuencia sobre los céspedes y 
en los jardines. Los basidiocarpos son piriformes 
y están formados por una pared externa, el pen¬ 
dió, y una masa carnosa blanda interna, la gleba. 
Los basidios se forman en pequeñas cavidades del 
interior de la gleba. Cuando los basidios madu¬ 
ran, la gleba sufre una autodigestión, después de 
la cual sólo las basidiósporas y una masa de 
filamentos capiliciales permanecen en el interior 
del peridio. El basidiocarpo se seca rápidamente 
y las .rapas del peridio se vuelven papiriformes y 
flexibles. En el ápice del basidiocarpo .se forma 
un poro u ostíolo y las esporas son expulsadas al 
exterior por esta abertura. Cualquier fuerza apli¬ 
cada sobre el flexible peridio, como, por ejemplo, 
la acción de las gotas de agua o el paso de 
animales, provoca corrientes de aire que escupen 
las esporas al exterior. - - . 

Los géneros Bovista y Calvaría (fig. 4-83 A, 
B) están íntimamente relacionados con Lycoper¬ 
don. En ellos no se forma ostíolo sino que, una 
vez maduro, el peridio se resquebraja irregular¬ 
mente. 1 os basidiocarpos de Bovista y algunas 
especies ele Calvada quedan débilmente unidos al 
suelo al llegar a su madurez. Fácilmente son 
arrastrados por los vientos fuertes y van rodando, 
sembrando las basidiósporas. La maraña de fila¬ 
mentos del capilicio evita una pérdida demasiado 
rápida de las esporas. C. gigantea produce basi¬ 
diocarpos enormes; se ha estimado que los mayo¬ 
res de ellos pueden contener aproximadamente 
160 000 000 000 de esporas. 

ORDEN FALALES. Estos hongos suelen ca¬ 
lificarse de hediondos a causa de que la digestión 
de la gleba produce una masa viscosa que huele a 
carne en descomposición. Este olor atrae insec¬ 
tos, que efectúan la dispersión de las esporas. 

En la mayoría de los casos, las primeras fases 
del desarrollo de los basidiocarpos tienen lugar 
bajo la superficie del suelo. En el género Phallus 
(fig. 4-84 A), los primordios del esporocarpo tie¬ 
nen aspecto de huevo y poseen un peridio duro y 
flexible. Inmediatamente debajo de éste se en¬ 
cuentra una gruesa capa de sustancia gelatinosa 
que funciona como reserva de agua. La gleba está 
sostenida por un píleo o receptáculo en forma de 
dedal y estipitado. Al llegar a la madurez, el 
estípite se alarga y rompe las capas de peridio. 
Entonces, queda expuesta al aire la masa que 
corresponde a la gleba, revistiendo la superficie 
superior del píleo. Las diversas especies de Mu ti- 



FIGURA 4-79 Agaricus bisporus : A-C, desarrollo del 
basidiocarpo: A, aspecto de dos basidiocarpos jóvenes. 
x0,5 ipi, píleo; est. estipe); B, corte vertical de un basi¬ 
diocarpo inmaturo, X 0.5 ( cont, contexto; lam, laminillas; 
vp, velo parcial; fm, filamentos miceliares); C, corte verti¬ 
cal de un basidiocarpo maduro, X 0,5 [un, anillo). D, co'te 
de una pequeña parte de una laminilla X 1000 (tr, trama; 
him, himenio; bas. basidio). 


ñus (fig. 4-84 B) tienen una forma parecida, pero 
en ellas el píleo es prácticamente continuo con el 
estípite. Un tercer género, propio de zonas tem¬ 
pladas, es Dictyophora. Los.hongos de este géne¬ 
ro poseen una estructura en forma de falda de 
encaje unida al pie inmediatamente debajo del 
receptáculo. Los colores vivos, especialmente el 
rojo, no son raros entre los fatales y posiblemente 



FIGURA 4-80 Pleurotos ostreatus. Aspecto de ios píleos, unidos lateralmente al sus 


trato, X 0,5. 

• 

coadyuvan en la atracción de insectos. Cuando 
están maduros, algunos de los falales tienen una 
forma muy parecida a la de una flor. 

ORDEN nidulariai.ES. En este orden, los 
basidiocarpos crecen sobre madera o sobre suelo. 
Los basidios constituyen capas himcniales que 
rellenan cavidades de la gleba. Cada región fértil 
se rodea de una pared resistente; al llegar a la 
madurez, aparecen cuerpos lenticulares y duros, 
los peridrolos, dentro de los cuales se producen 
las basidiósporas. En Nidularia, el peridio es de 
espesor uniforme y se desgarra irregularmentc. En 
otros géneros, como Nidula y Crucibtilum (lig. 
4-85 A-C), la porción inferior del peridio es rígi¬ 
da y relativamente gruesa. Los basidiocarpos son 
desde infundibuliformes a más o menos cupuli- 
fortnes y contienen desde unos pocos a muchos 
peridíolos. La dispersión de estos últimos se reali¬ 
za por efecto de los impactos de las gotas de 
lluvia, y los peridíolos pueden ser llevados, por es¬ 
te efecto, a distancias de más de un metro. 


RELACIONES ENTRE LOS 
BASIDIOMICETES 

Es improbable que el complicado mecanismo 
de descarga de las basidiósporas que se encuentra 
en la mayoiía de los basidiomicctes sea de orgen 
polifilético. Así, los que presentan este mecanis¬ 
mo -incluyendo heterobasidiomicétidas y homo- 
basidiomicétidas- se considera que proceden de 
las mismas formas ancestrales. Las especies que 
carecen de mecanismo de abstricción de las espo¬ 
ras -por ejemplo, los gasteromicetes- han deriva¬ 
do, sin duda, de alguna de las que lo poseen. 
Aparentemente, la pérdida del mecanismo de la 
abstricción está relacionada con la aparición de 
basidiocarpos cerrados. 

Los heterobasidiomicetes se consideran ac¬ 
tualmente como el grupo de hongos más primiti¬ 
vo de esta clase por las razones siguientes. /) el 
reducido grado de desarrollo del basidiocarpo, y 
2) la variabilidad en la cstiuctura microscópica, 
tanto dentro de una misma especie como den'io 
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Basidiocarpos maduros. A, Bolista pila, X0.75; B, Calvarla gigantea 


FIGURA 4-83 
* 0,25. 
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FIGURA 4 84 A, aspecto general de Phj/lus impudi- 
cus; parte de la gleba ig/j ha sido eliminada para poner de 
manifiesto la superficie alveolada del receptáculo (re), x 1; 
8, Mu tí ñus cu ni ñus, x 1. 


del grupo considerado en conjunto. Si admitimos 
que esto es correcto, es entonces bastante fácil 
encontrar varias transiciones posibles que condu¬ 
cen a las formas de los homobasidiomicetes. Es 
probable que el “holobasidio” -es decir, el de las 
homobasidiomicétidas- no tenga un origen mo- 
nofilético como se había creído. Se encuentran 
formas de transición que conducen a los tipos 
con holobasidio tanto desde los tipos septados en 
cruz como de los septados transversalmente. 

Si se admite que las heterobasidiomicétidas 
son las formas primitivas, continúa en pie el 
problema de su origen; en este caso, nos encon¬ 
tramos con una gran diversidad de opiniones. Dos 
de los caminos propuestos son: !) a partir de 
antecesores pertenecientes a las florídeas (algas 
rojas), a través de formas pcrtcncvicmc* a íob 
ascomicetes o directamente hasta los hongos del 
tipo de las royas, y 2) directamente a partir de 
los ascomicetes. La idea de la relación con las 
algas rojas se basa en el parecido entre los ciclos 
vitales de estas formas y los de las royas o de los 
ascomicetes. Sin embargo, parece ser que las 
pruebas de que se dispone favorecen la teoría de 
los antecesores de los basidiomicetes pertenecien¬ 
tes a los ascomicetes. La presencia de una fase 
dicariótica, la verosimilitud de la homología entre 
aseas y basidios y entre uncínulos y fíbulas, 
apoyan todos ellos esta idea. Se han propuesto 
tanto los. hemiascorr.ieetes como los euascomice- 
tes como posibles antecesores. Parece ser que los 


Í hemiascomicetes o sus formas antecesoras ofrecen 
t posibilidades más favorables; sus aseas no están 
¡altamente especializadas y, en algunos casos, su 
desarrollo es parecido al de algunos heterobasi- 
diomicetes. 


CLASE MORFOLOGICA DE LOS HONGOS 
| IMPERFECTOS 
(Deuteromicetes) 

De muchas especies de hongos, se conocen 
solamente estructuras reproductoras asexuales. En 
algunos casos, las relaciones entre ellos son ob¬ 
vias, pero no sucede así con la gran mayoría. 
Así, en parte, el grupo de los hongos imperfectos 
(conocidos también como deuteromicetes) es un 
grupo donde se colocan todas las especies incom¬ 
pletamente conocidas y de relaciones inciertas. Se 
pensó al principio que, a medida que estos hon¬ 
gos fueran mejor estudiados, serían situados en 
sus clases naturales. Sin embargo, parece actual¬ 
mente probable que algunas especies hayan perdi¬ 
do su capacidad de reproducirse scxualmentc. Por 
ello, parece improbable actualmente que en un 
futuro próximo pueda ser eliminada ia clase mor¬ 
fológica de los hongos imperfectos. 

Muchos hongos tienen nombres basados en 
su fase sexual y en su fase asexual conjuntamen¬ 
te. Por ejemplo, el nombre Tuhercularia vulgaris 
se aplica con frecuencia a la fase ccnídica de 
A ’r.ciria cinnubarina (euascomicétidas). Este em¬ 
pleo de dos binomios para el mismo organismo 
suele ser debido al conocimiento incompleto del 
ciclo vital del hongo. El primer nombre dado a ia 
fase sexual es el que se acepta como válido. La 
mayoría de estos casos de nombres duplicados 
proviene del descubrimiento y denominación de 
la fase asexual, seguida por el hallazgo de la fase 
perfecta en fecha posterior. 

El grupo de los hongos imperfectos se divide, 
de forma bastante arbitraria, en órdenes, familias 
y géneros. Por esta causa, estos taxones se deno¬ 
minan órdenes morfológicos, familias morfológi¬ 
cas y géneros morfológicos. Se conocen muchos 
casos en los cuales dos o más hongos de relacio¬ 
nes lejanas entre sí producen fases asexuales pa¬ 
recidas. Pero las fases asexuales de dos especies 
íntimamente relacionadas, según puede ieducirse 
del conocimiento de su fase sexual, pueden ser 
totalmente distintas. Así, los taxones morfológi¬ 
cos de los hongos imperfectos no deben consi te¬ 
tarse más que como reuniones artificiales, no 
como grupos naturales. 






FIGURA 4-85 Crucibulum toc'/e: A, bnsiríiocarpos, x3 [ceriri, peridio ;p, pendidos); 
B, sección sem ¡esquemática ciel per id Coi o (ce, capas estériles;/j/m, himenio; bsp, bas.idiós- 
peras), X 65; C, parte del Smonio, aumentada, mostrando las basidiósporas y los basidios, 
X 1290. 


Pueden reconocerse cuatro órdenes morfoló¬ 
gicos, basados sobre los tipos de estructuras espo- 
riferas. Son éstos los esferopsidales, melanconia- 
les, momliales y micelios estériles. Este último 

grupo comprende hongos que no producen es- 
poras. 

Los géneros morfológicos de cada uno de los 
grupos se separan actualmente de acuerdo con el 
esquema debido a Saccardo (basado sobre la for¬ 
ma color y septación de las esporas). Aunque 
declaradamente arbitrario, este esquema ha P er- 
m.tido la clasificación y la identificación de las 
especies. Se han propuesto para este grupo otros 
sistemas de clasificación, el más notable de los 
cuales es el de Hughes, que se basa en el tipo de 
formación de los conidios más que en los coni¬ 
dios en sí mismos. Con frecuencia, los hongos no 
relacionados entre sí que ocupan el mismo nicho 
ecológico producen sus esporas de forma pareci¬ 
da. Estos hongos pueden distinguirse fácilmente 
unos de otros si se estudia el tipo de formación 
de sus conidios. Así, basando el sistema de clasi¬ 
ficación sobre el modo de formación de los co¬ 
nidios mejor que sobre las características de los 
mismos conidios, esto nos conducirá, en último 
término, a una distribución del grupo más na¬ 
tural. 

ORDK.N MORFOLOGICO DE LOS FSFEROPSIOA- 
LES. En los esferopsidales, ios conidios aparecen 
en estructuras del tipo de los picnidios. Muchos 
de estos hongos son parásitos importantes de 
plantas de cultivo; comprenden diversas especies 
de Phoma. Septoria, Pite nopsis (fig. 4-86 A-D) y 
otras. Las especies de Phoma producen esporas 
unicelulares e hialinas, elipsoidales u ovales. Las 
esporas de Septoria son hialinas y su longitud 
sobrepasa ampliamente su anchura. En los picni¬ 
dios de Phomopsis se encuentran dos tipos de 
picnidios. 

ORDEN MOKFOEOCICO DE L.OS MEI. ANCONI A- 
les. Los conidios de los melanconiales aparecen 
en accrvulos que tienen forma de plato y suelen 
producirse bajo la epidermis de las plantas. Mu¬ 
chas de las especies de este grupo son parásitas y 
producen un tipo de enfermedad denominada an- 
tracnosis. Entre los géneros más importantes se 
encuentran Colletotrichum y Pestalotia (íig. 
4-87 A, B). Alrededor de los acérvuios de las 
especies de CoUetotrichiiin se forman pelos rígi¬ 
dos con aspecto de sedas (setas). Sus esporas, 
hialinas y elipsoidales, están in luidas tn una sus¬ 
tancia viscosa. Las esporas de Pestalotia están 
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con dos tipos de conidios, X 1285). ' ‘ os picnidios (C, Septoria, X 1250; D, Phomop: 


coloreadas de oscuro, son septadas y poseen 
apéndices hialinos. 

OHDF.N MORFOLOGICO DE LOS MONILIALES. 
Los bongos que figuran en este orden morfoló¬ 
gico no producen ni acérvulos ni picnidios. En 
algunos géneros, sólo se forman células que se 
dividen por gemación. Las levaduras asporógenas 
se incluyen generalmente en una familia morfoló¬ 
gica dentro de este grupo, la de las pseudosacaro- 
micetáceas. Los “hongos-espejo” o esporobolomi- 
cetáceas, producen tanto yemas como balistóspo- 
ras. Las balistósporas se forman y sufren la abs- 
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tricción igual que las basidiósporas, pero no se 
forman sobre basidios. A causa de la eyección de 
las basidiósporas, sobre la tapadera de los cultivos 
invertidos de estos hongos se produce una imagen 
de la colonia como en un espejo. Sporobolomy- 
ces roseus, una de las especies más comunes, 
aparece en la figura 4-88 A, B. 

Algunas de las moniliales hifales se reprodu¬ 
cen por fragmentación de las hifas. Algunas espe¬ 
cies de Geotrichum (fig. 4-88 C, D) son contami¬ 
nantes frecuentes de laboratorio, que forman “as- 
trosporas” de este modo. La mayoría de las mo- 
mhales llevan sus esporas sobre conidióforos bien 



FIGURA 4-87 Acérvulos: A, Colletotrichum, x 1200; 
B, Pesta/otia, X 550. ho. tejido del hospedante; conf. coni¬ 
dióforos; con, conidios. 



FIGURA 4-88 A, B, Sporobo/omyces roseus: A, célu¬ 
las, tres de las cuales se encuentran en gemación, X 25 0; 
B, reproducción mediante formación de balistósporas, 
X 2900; C, D, Geotrichum: C, ramas hifales septadas antes 
de producirse la fragmentación, X 3000; D, después de la 
fragmentación, x 3000. 


m 



FIGURA 4-89 A, B, Dacty/aria: A, ápice de un coni- 
dióforo con dos conidios, x 845; B,'red de lazos adhesivos 
atrapando un nemátodo (nem), x 90. C, parte del conidió- 
foro de Arthrobotrys con un grupo terminal de conidios, 
X 1000. D, conidio (con) y conidióforo (conf) de Helico- 
ma , X 1570, E, conidióforo de Clavariopsis provisto de 
dos conidios, X 1115. 



























bien diferenciados. Las especies de Dactylaria cultivado durante un cierto tiempo en cultivo 

(fie 4-89 A, B), frecuentes sobre estiércol y bo- puro; pero se puede inducir la producción de 

ñiga, pertenecen a este tipo. Un cierto número de lazos si se añaden -neinatodos a dichos cul- 

especies de este género es interesante a causa de tivos. 

los lazos caza-nematodos que producen sus hifas. Quizás los conidios más sorprendentes sean 

Arthrobotrys (fig. 4-89 C) y otros géneros poseen los de algunos hongos imperfectos acuáticos, fcn 

lazos parecidos o estructuras adhesivas que cap- ellos, la forma de la espora guarda, según parece, 

turan pequeños animales. Una vez i iptun -los, los relación con el tipo de hábitat y probablemente 

cuerpos de estos animales son penetrados por es importante para su dispersión. En uno de los 

hifas absorbentes especiales y aprovechados por grupos, dentro del cual podemos citar el genero 

el hongo como alimento. Muchos de estos Helicoma (fig. 4-89 D), las esporas están arro- 

hongos, que pueden vivir enteramente como liadas en espiral; en otros, las esporas son te- 

saprobios, pueden cultivarse fácilmente. Algunas trarradiadas, presentando cuatro brazos, como en 

especies dejan de producir lazos cuando se las ha Clavariopsis (fig. 4-89 E) y en Tetracladmm. 
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LIQUENES 


Aunque en la actualidad los liqúenes se consideran con frecuen¬ 
cia como una división de plantas independiente, la mayoría de los 
liquenólogos consideran que forman parte de los hongos. Se han 
descrito más de 17 000 especies de liqúenes, y más de 2000 de 
entre ellas son de América del Norte. Los hongos de los liqúenes se 
diferencian poco de otros hongos parásitos, excepto en que las lufas 
fímgicas del liquen y las células algales están tan intensamente 
interrelacionadas que la asociación obtenida se comporta como na 
planta independiente. Esta asociación, o liquen, se reproduce a sí 
misma como un conjunto y no como un alga o como un hongo. 
Claro está que, en muchos casos, el micobionte, o parte fúngica, no 
puede reproducirse a sí mismo y vivir independientemente en la 
naturaleza. Pero la parte algal es capaz de sobrevivir tanto como 
componente de un liquen como en forma de organismo inc.pen¬ 
diente. En condiciones de cultivo puro en el laboratorio, un gran 
número de ficcbiontes (participantes algales) se han reproducido 
sexualmente y se han desarrollado mejor que en la asociación 
liquónica. Recientemente se ha logrado que el nv-:obiontc cultivado 
llegara a reproducirse sexualmente y, en raros c;- • s, se han produci¬ 
do estructuras reproductoras asexuales. 

En el talo del liquen es frecuente que las células del fie o b ion le 
se encuentren algo, alteradas. Es difícil o imposible determinar la 
especie a que corresponde el componente algal, si no se cultiva por 
separado. En cambio, el micobioníe pertenece, en ge? al, a especies 
de vida exclusivamente limitada a la forma liquenifica *. Por ello, la 
taxonomía de los liqúenes es esencialmente una taxonomía fúngica, 
puesto que el raicobionte confiere normalmente al liquen U mayor 
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oarte de su morfología. Y algo más importante, 
las estructuras reproductoras sexuales pertenecen 

exclusivamente al hongo. 

La mayoría de los liqúenes contienen una 

sola especie de alga, aunque en algunos casos se 
encuentran representadas dos o tres especies. 
También puede encontrarse la misma especie de 
algas en diversos liqúenes. En la mayoría de los 
liqúenes, el ficobionte es un alga verde (división 
ciorófitos), en especial el alga verde Trebouxia. 
Las algas azules (división cianófitos) están tam¬ 
bién representadas en muchos liqúenes. En algu¬ 
nos casos, Nos toe constituye la mayor parte del 
talo del liquen; en otros, como en el liquen 
Kphebe, el talo está formu lo de modo predomi¬ 
nante por Stigonema. 

En general, el micobionte es un ascomicete; 
pero algunos basidioinicctes tropicales, algunos 
deuteromicetes y, en opinión de algunos, un solo 
ficomicete, llevan una vida liquenificada. Se en¬ 
cuentran bacterios como contaminantes de los 
liqúenes, pero nunca se ha demostrado que cons¬ 
tituyan una parte esencial del liquen. 


MORFOLOGIA GENERAL 

El talo de los liqúenes puede ser no estratiti- 
cado o estratificado (fig. 5-1). En el tipo no 
estratificado, las células del alga se encuentran 
uniformemente repartidas por todo su espesor; se 
denomina homómero. A causa de su falta de 
organización, este tipo se considera como más 
primitivo que el heterómero (estratificado), en el 
cual las células del alga están limitadas principal¬ 
mente a una capa determinada. 

La forma del talo de los liqúenes es constan¬ 
te para cada especie y tiene mucha importancia 
de cara a la clasificación de los liqúenes. Algunas 
formas de talo frecuentes son fáciles de recono¬ 
cer: sorediano, crustáceo, foliáceo, escuamuloso, 
fruticoso y gelatinoso. 

El talo sorediado es muy primitivo (tig. 
5-2 O) y en muchos casos no presenta estructuras 
reproductoras sexuales. Debido a su organización 
homómera y a la falta de cualquier morfología 
distintiva, un liquen sorediado forma solamente 
una capa pulverulenta sobre el sustrato y es por 
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FIGURA 5-2 Morfología del talo de los liqúenes: A, Sphaerophorus globosus, parte 
superior del talo fruticuloso con receptáculos taloides que contienen los apotecios, x 5; B, 
So ¡orina saccata, mostrando los apotecios hundidos en el talo foliáceo, X 2; C. Umbilicaria 
polyphylla , mostrando sus apotecios giromados implantados sobre el talo foliáceo, X 10; 
D, Coniocybe furfuracea, talo sorediado, con apotecios estipitados, X 10; E, Graphys 
scripta, talo crustáceo hipofleo, con apotecios lirelinos, X 2,5; F, Rhizocarpon geographi * 
cum, talo crustáceo con apotecios, x 2,5; G, Cal oplaca eiegans, talo foliáceo con apotecios, 
x 3. 



FIGURA 5 3 Podecios fruticulosos de diversos liqúenes: A, Cladonia verticillata, 
daformis, x 2; D. Pilophoron cereolus. X 35; E, Cladonia furcara. X 1.5. 


X 2; B, C. retipora, X 2,5; C, C. 


ello prácticamente imposible de identificar cuan¬ 
do faltan en él estructuras reproductoras sexua¬ 
les. Muchos de estos liqúenes se incluyen dentro 
del género Lepruria. 

Un talo crustáceo puede ser homómero o 
heterómero (fig. 5-2 E, F). En las formas crustá¬ 
ceas heterómeras, ei liquen constituye una fina 
costra esticchamente adherida al sustrato. Las 
hifas de la parte superior de la costra constituyen 
un córtex superior. Normalmente, estas hifas es¬ 
tán fuertemente soldadas entre si y altamente 
gelatinizadas; pueden ser coloreadas o casi trans¬ 
lúcidas. Las células de la capa alga! (o capa goni- 
dial) que se encuentra debajo del córtex, están 
rodeadas por una red laxa de hifas. Debajo de la 
capa algal se encuentra una medula de espesor 
variable constituida por hifas laxamente entreteji¬ 
das. Las hifas inferiores actúan como hifas rizoi- 
dales, fijando el talo al sustrato. En algunas for¬ 
mas crustáceas, que crecen sobre un sustrato rela¬ 
tivamente blando (por ejemplo, corteza), una par¬ 
te del talo penetra en el interior de las capas 
externas del sustrato. Así, las células del sustrato 
y las del talo del liquen se encuentran entremez¬ 
cladas. Esto no implica que haya saprofitismo ni 


parasitismo; simplemente, el sustrato posee una 
textura adecuada para el liquen que, al parecer, 
S3ca poco o ningún alimento de él. En los liqúe¬ 
nes crustáceos hornómeros, básicamente falta to¬ 
da estratificación, aunque pueda diferenciarse una 
fina capa cortical superior. 

El t3lo foliáceo presenta un gran parecido 
con el crustáceo (fig. 5-1, 2 B, C, G, 9 A). Posee 
también un córtex superior, una capa algal y una 
medula. Sin embargo, en las especies crustáceas, 
no es posible separar el talo del sustrato sin 
romperlo; podríamos decir que está como “pinta¬ 
do” sobre el sustrato. En las formas foliáceas, el 
talo puede arrancarse con cuidado del sustrato, 
en parte gracias al mayor espesor del talo foliá¬ 
ceo y también a su unión más laxa sobre el 
sustrato. En algunos liqúenes foliáceos, el talo 
puede estar unido al sustrato por un solo grupo 
de hifas, formando una especie de ombligo cen¬ 
tral; el resto del talo se extiende a partir de este 
único punto de unión. En otros casos, el talo 
está fijado por un cierto número de haces de 
hifas (rizinas). Según sea la especie, el talo fo¬ 
liáceo puede poseer bajo la medula un córtex 
inferior formado por hifas densamente aplicadas. 
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FIGURA 5-4 Talos fruticulosos de dos liqúenes: A, Alcctoria, corte transversal del 
talo mostrando el córtox extorno (ce), la capa gonidial (cg) y la medula (med), X 165; B, 
Alectoria, aspecto general, x 0,75; C. Usnca, corte transversal del tato, mostrando su 
anatomía, con el filamento central fe), X 165; D, Usnea, aspecto geneial, x 1,2. (A, C, 
según des Abbayes, con permiso de Paul Lechevalier.) 


El córtox inferior es coloreado o incoloro y su 
estructura varía considerablemente. 

Por su estructura, el talo escuamuloso es 
parecido.al tipo foliáceo (fig. 5-3 A, C). Sin em¬ 
bargo, el talo escuamuloso esta formado por mu¬ 
chos lóbulos pequeños, que pueden estar laxa¬ 
mente unidos entre sí; en algunas especies de 
Ctaclonia , estos lóbulos (o escuámulas), constitu¬ 
yen colonias en las cuales cada escuámula es libre 
e independiente de las que la rodean. En otras, 
como en algunas especies de Lccidea , las es- 
cu á mu las constituyen un talo más o menos lobu¬ 
lado, cuyos lóbulos pueden estar íntimamente 
conectados entre sí. 

Ei talo fruticuloso tienó aspecto de pequeño 
arbusto, con ramas cilindricas o aplanadas (fig. 


5-2 A, 4). La ramificación puede ser simple o 
muy compleja. El talo puede ser rígido y erecto, 
o péndulo. Se conocen algunas formas péndulas 
que alcanzan más de 7 m de longitud (por ejem¬ 
plo, Usnea longissima). La mayoría de los talos 
fruticulosos son heterómeros, pero la estratifica¬ 
ción es, hasta cierto punto, distinta de la que 
tienen los tipos descritos hasta ahora. En sección 
transversal, su talo puede ser hueco o macizo. El 
córtex exterior es grueso o, con menor frecuen¬ 
cia, más bien fino. La capa algal es, en genera!, 
más delgada que los talos foliáceos o crustáceos. 
Con frecuencia existe una medula que llena el 
centro del falo, pero puede formar simplemente 
una capa que comprende la capa algal, dejando el 
centro hueco (por ejemplo, A lectoría). En 


algunas formas fruticulosas, la medula presenta 
dos capas: la capa externa, constituida por hifas 
laxamente entretejidas y la capa interna, en for¬ 
ma de cordón axial formado por hifas de pared 
gruesa estrechamente soldadas entre si (fig. 5^t). 

El talo gelatinoso es básicamente homómero, 
con algas azules que dominan en la determina¬ 
ción de su estructura (fig. 5-5); el hongo parece 
más escaso. La mayoría de los liqúenes gelatino¬ 
sos son negros o negruzcos. El nombre de gelati- 



FIGURA 5 5 falo geisiinoso'de Ephebe ‘anata, y su 
anatomía: A, corte a nivel de un apeteció, X 310; B, épica 
do una ramita, X 1000. (Según Gafos, con pormiso de £j- 
rar Munksgaard.) 


nosos se reliere a su textura en estado numeao. 

Geosiphon pyñforme ha sido considerado 
como el único ficomicete liquenificado. Es clara¬ 
mente distinto de cualquier otro liquen, en parti¬ 
cular por su morfología (fig. 5-6). Esta planta es 
efímera, y aparece solamente en otoño (de sep¬ 
tiembre a diciembre) sobre suelos arcillosos de 
Europa Central. En Geosiphon se producen es¬ 
tructuras bulbosas ncas en reservas alimenticias. 
Algunas de éstas incorporan en su interior fila¬ 
mentos de Nostoc , y el crecimiento de las colo¬ 
nias de esta cianofícea provoca el aumento de 
tamaño de la célula de Geosiphon hasta consti¬ 
tuir una vesícula piriforme. Puesto que el hongo 
es incoloro, el liquen recuerda una colonia de 
Nostoc. Un estudio más detallado permite ver la 
presencia de hifas uniendo al suelo las vesículas 
piriformes. Ha habido alguna controversia acerca 
de si Geosiphon es o no un liquen; algunos inves¬ 
tigadores lo han considerado un alga y otros un 
hongo. 



FIGURA 5-6 Oetolle de un supuesto liquen ficcmiee 
toic!e, Gecsiphon pyriionne, X 75. 



\ 03 PLA¡V TAs NO VASCULA RES 


LIQUENES 109 




ESTRUCTURA 
DEL TALO 


Algunos liqúenes (por ejemplo, 1‘annclia sa- 
xulili:;) presentan sobre su talo unas papilas cora- 
liformes. Están constituidas por protuberancias 
rígidas del córtcx superior, juntamente con parte 
de las capas algal y medular de! tallo, y se deno¬ 
minan isidios (fig. 5-7). Los iridios se separan 

fácilmente del talo y probablemente actúan como 
propágulos vegetativos. 

t.n muchos liqúenes, el córtex superior o 
externo se rompe y a través de la abertura salen 
células (leí alga rodeadas por lufas fúngicas, pro¬ 
ducidas desde el nivel de la medula y forman 
masas polvorientas laxas sobre la superficie del 
a o (tig. 5-8). Es probable que estas masas polvo¬ 
rientas, denominadas soredios, sean importantes 
de cara a la reproducción del liquen. Muchas 
especies de Ciado nía están revestidas por un pol- 
vo verde amarillento constituido por soredios 

I I»g. u-o v_ ). 

Algunos liqúenes -por ejemplo, Pclrig era 
apnthosa - presentan sobre su córtex superior 
protuberancias en forma de verruguita. Se deno¬ 
minan cefaiodtos y constituyen un liquen ep.fíti- 

co q,U ' crece Sül,e la ‘•nperficie del talo de Pelli- 
Xl ' ra ' ,ie ' Los cefulcniios pueden ser tanto 
•n-ernos como externos. No se sabe con seguri- 
Jdj como se originan | as cefalodios internos, 
pero se presentan de modo constante en algunos 
iquenes. como en Sobrina crocea. Las algas de 
¡os cetalodios son distintas de las del liquen hos¬ 
pedante. En la mayoría de los casos, los cefa- 
odios contienen algas azules, mientras que el 
hospedante posee algas verdes. Los cefalodios ex- 
ternos son producidos por soredios que, llevados 
por el viento, van a caer sobre el talo del “hospe- 
ante”. Sus hifas rizoidak-s penetran en el inte- 
r>or del hospedante y crecen y se diferencian 
para formar cefalodios cpiffticos. Los soredios no 
formaran cefalodios a menos que vayan a caer 

sobre un determinado hospedante, específico de 
cada tipo de ellos. 

El liquen Sticta posee fosetas en forma de 
copa, constituidas por lufas no gelatinadas que 
forman aberturas a través del córtex inferior de¬ 
nominadas cifelas (fig. 5-10 A); dichas fosetas no 
•enen ninguna función conocida, pero pueden 
ener importancia para la aireación del talo. Las 
pseudocifelas, poros que se encuentran en el cór- 
cx superar 0 inferior de algunso liqúenes (f lg . 

I' ,’’ Son generalmente más pequeñas que las 
cíelas y constituyen pequeñas manchitas blancas. 
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FIGURA 5-7 Isidios de Lobaria pulmonaria: A, ¡si- 
dios procedentes de la parte superior del talo, X 50; B. 
corte longitudinal esquemático de dos isidios, X 200. 


En algunos casos se emiten soredios a través de 
las pseudocifelas, pero nunca a través de las ci¬ 
felas. 

ESTRUCTURAS 
REPRODUCTORAS Y 
REPRODUCCION 

En el liquen basidiomicetc americano Cora 
pavonia % el talo foliáceo se parece a un pequeño 
hongo yesquero, y, como este último, crece sobre 
árboles y arbustos (fig. 5-11). El talo crece per¬ 
pendicularmente a la rama sobre la cual está 
unido. Cuando está húmedo, presenta una 



figura 5-8 Masa de soredios (soralio) d e Lobaria verrucosa: A, corte transversal del 
talo mostrando la masa de soredios, que irrumpe a través del córtex, X 140; B, aspecto ex¬ 
terno de una masa de soredios que atraviese el córtex superior del talo, X 30. 
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coloración azul verdosa; cuando está seco, es 
blanco grisáceo. Como en la mayoría de los basi- 
diomicetes del tipo de los yesqueros, la superficie 
himenial se encuentra sobre la superficie inferior 
del talo y posee basidios. 

Los liqúenes ascomicetes poseen ascocarpos 
de origen sexual denominados apotecios y perite- 
cios (fig. 5-12). El apotecio es un disco abierto, 
cóncavo o convexo; puede aparecer sobre la su¬ 
perficie del talo, hundido en él o elevado sobre 
un pedúnculo. En general, en cada talo se produ¬ 
cen varios apotecios (fig. 5-1 C, 2, 3, 4 B, D, 
9 A). El apotecio es pequeño, raramente supera 1 
cm de diámetro y generalmente mide menos de 5 
mm de diámetro. En Pilophoron , un liquen crus¬ 
táceo, el apotecio está sostenido por un pedúncu¬ 
lo rígido y erecto: el podecio (fig. 5-3 D). En 


Cladoniu , el talo primario (el primero en formar¬ 
se) origina un talo secundario constituido por 
podecios fruticulosos (fig. 5-3 A-C, E), que nor¬ 
malmente llevan muchos apotecios. 

A diferencia de lo que ocurría en la mayoría 
de los ascomicetes, en los apotecios de muchos 
liqúenes la capacidad para producir esporas se 
conserva por espacio de varios años. Los liqúenes 
que crecen en lugares bastante sombríos presen¬ 
tan menos apotecios que los ejemplares de la 
misma especie de liquen que crecen en un hábitat 
más intensamente iluminado. 

En la figura 5-12 A puede verse la anatomía 
de un tipo frecuente de apotecio. El epitecio 
puede presentar colores vivos y, con frecuencia, 
su color es distinto al del resto del talo. La 
forma, tamaño y morfología de las aseas y 
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paiausi:. es varíame, según la especie de liquen de 
que se trate. Las aseas pueden contener una, dos 
cuatro, seis, ocho o más esporas; este número es’ 
en general, constante dentro de cada especie da¬ 
da. Las aseas son inoperculadas. Las esporas se 
liberan por explosión de la pared del asea cuando 
el talo está mojado; cuando el talo se deseca, la 
descarga de esporas cesa. Como ocurría en’ la 
mayoría de los discomicetes, las esporas son 
eyectíídas a partir del asea. 

Las ascósporas son morfológicamente carac¬ 
terísticas de las diversas especies de liqúenes. Su 
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tamaño varía desde una longitud de 2 a 4 qq 
mieras, hasta el punto que las mayores son vi$i 
bies a simple vista; pero la mayoría de las esn 
cíes poseen esporas de 10 a 30 mieras de wj] 
tud. Las esporas son simples o septadas y, en este 
caso, con paredes transversales y longitudinales 
Algunas ascósporas presentan un septo ecuatorial 
muy grueso, que hace que h espora parezca bic e - 
ular, estas esporas se denominan polariioculares 
as esporas de los liqúenes pueden ser opacas o 
lahnas y con frecuencia presentan colores vivos, 
as ascósporas deben ser importantes de cara a la 
reproducción de los liqúenes, pero los Iiquenólo- 
gos no han conseguido demostrarlo de forma 
satisfactoria. Durante la germinación, la espora 
debe entrar en contacto con el ficobionte apro¬ 
piado. En general, las esporas germinan lenta¬ 
mente. 

Los peritecios tienen forma de jarrón de 
cuello estrecho y están total o parcialmente in¬ 
mersos en el interior de la medula del talo o en 
sustrato en el cual crece el liquen (fig. 5-12 B). 
Se abren a través del córtex superior mediante un 
ostiolo. En el peritecio, el hipotecio está clara¬ 
mente delimitado respecto del resto de la medula 
y *con frecuencia es carbonáeeo. Entre ios liqúe¬ 
nes, los peritecios son menos frecuentes que los 
apotecios. 

L os liqúenes producen un cierto número de 
esporas asexuales. Algunos liqúenes presentan 
picnidios (fig. 5-12 A), con un parecido super- 
,1 con los Peritecios, pero contienen lufas sim¬ 
ples o ramificadas, que forman esporas asexuales 
(conidios). También se producen conidios en di¬ 
versas partes de algunos liqúenes, pero con fre¬ 
cuencia no se encuentran restringidos a ninguna 
parte especialmente estructurada. El tamaño y la 

forma de los conidios es variable y su función es 
incierta. 

Existen aún muchas dudas referentes a la 
naturaleza «Je la reproducción de los liqúenes. En 
la mayoría de los géneros, los liqúenes parecen 
reproducirse por simple fragmentación. Cuando 
están secos, los talos de la mayoría de los liqúe¬ 
nes son extraordinariamente frágiles;'es muy fácil 
que, por rotura, se separen pequeños fragmentos 
y que éstos sean transportados a un nuevo punto 
en donde originen un segundo talo. Probablemen¬ 
te, este método tiene importancia en todas las 
especies, exceptuando las crustáceas, en las cua'*s 
no es frecuente que se produzca fragmentación. 

Ln muchas formas crustáceas, faltan también es¬ 
tructuras reproductoras ..sexuales, como los so- 
red.os y los isidios. La mayoría «Je los liqúenes 
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GURA 5-10 Cifela y pseuvíocifela; A, cife!a de Sticta sylvatica , X 325; 3, pssudcci- 
-= de Sticta so., x 325. {Según Scíineicter, modificado.) 


LIQUENES 113 




FIGURA 5-11 Aspecto general Se un liquen basidio- 
micote, Cora pavonia, x 1. 

crustáceos producen ascósporas en abundancia , y 
puesto que muchos de ellos están ampliamente 
distribuidos, se admite de forma general que la 
ascóspora es la forma de dispersión de esle grupe¬ 
de liqúenes. Sólo recientemente se ha conseguido 
seguir con éxito el desarrollo del talo del liquen a 
partir de la espora.- 

Al quedar libre, la ascóspora de algunos li¬ 
qúenes lleva consigo algunas células del ficobion- 
te. De este modo, se evita exponerse a la reduci¬ 
da probabilidad de un encuentro con el íicobion- 
te. Sin embargo, en la mayoría de los liqúenes, la 
espora fúngica se libera de forma independiente 
de la del ficobionle. 

Puede admitirse que el proceso general de 
formación de un talo de un liquen a partir de la 
ascóspora es el que sigue: 

1. Se libera la ascóspora. que es arrastrada 
por el viento y por el agua y llega así a un medio 
oportuno. Las condiciones adecuadas, intensidad 
de la luz, humedad y temperatura, varían consi¬ 
derablemente. 

2. La ascóspora germina produciendo un 
conjunto de hifas. Probablemente, la hifa muere 
si no encuentra ninguna alga adecuada. Si estable¬ 
ce contacto con alguna alga adecuada, ésta queda 
rodeada por las hifas y se desarrolla dentro del 
nuevo liquen. En esta fase, el liquen parecería un 
soredio. Si se encuentran algas no adecuadas, 


liles pueden quedar rodeadas por las luías y ser 
distraídas F.n muchos casos, la germinación de la 
espora es tx geniadamente lenta. En algunos ge- 
ñeros, no ha sido posible lograr que germinaran 
fc esporas; además, en otros muchos, el ficotaon- 
te no se encuentra nunca en la naturaleza vivien- 

do fuera del liquen. 

3. El talo crece y se diferencia. 

4. El establecimiento de condiciones de se- 
quedad estimula los procesos de sexualidad y, 
corno último resultado de ellos, aparecen apo- 


líquenes desecados absorben el agua de f orma 
pasiva, igual que un papel secante. El talo seco 
puede absorber de 3 a 35 veces su piopio peso 
í agua La pérdida de agua se realiza por simple 
evaporación y es rápida, de modo que solo una 
pequeña paite de ella puede conservarse para el 

crecimiento y el metabolismo del liquen. 

El material orgánico esencial, del cual de¬ 
pende la vida del hongo, es el producido por el 
ficobionte. Una parte de él es empleada por 
el ficobionte y otra parte por el nucobionte, per 




ambos componentes pueden sobrevivir. Si este i- 

equilibrio se rompe, uno o ambos componentes 
mueren. Por ejemplo, si se traslada un liquen 1 

poco tolerante de la luz a una zona intensamente i 

iluminada, en donde la humedad es abundante, el 
ficobionte aumenta abundantemente, mientras el 
micobionte muere. De este modo, la simbiosis 
que constituye el liquen queda disuelta. El u- 
cobionte perece, mientras que el ficobionte c ‘ i- 
núa viviendo como alga de vida libre. 

Los iones minerales llegan al talo con el agua 
de lluvia y el rocío absorbido por este. Las 


CRECIMIENTO 

El crecimiento de la mayoría de los liqúenes 
es muy lento. En algunas formas crustáceas se da 
un aumento anual en el sentido del radio de , 
a lOrarn. En algunas formas fruticulosas, el cre¬ 
cimiento anual varía de 2 a 4 cm. Los ta os 
crustáceos crecen solamente por el margen, en a 
mayoría de los liqúenes crustáceos, el centro 
acaba disgregándose'y desprendiéndose, mientras 
el margen continúa creciendo. En los tipos o m 
ecos, el crecimiento es parecido. En los tipos 
fruticulosos, el crecimiento es apical e intercalar. 
En tos podecios fruticulosos de algunas especies 
de Cladonia, cada período de crecimiento queda 
marcado por una nueva serie de ramificaciones, 
de este modo, es posible estimar la edad aproxi 
mada de un talo de Cladonia contando el numero 
de series de ramificaciones. Sin embargo, en a gu 
ñas especies de Cladonia, la parte inferior de los 
podecios se desintegra lentamente, mientras q-- 
las parles más jóvenes crecen activamente; en 
general, esta descomposición basal es muy en a. 

Determinando el crecimiento radial medio de 
un talo crustáceo y midiendo el diámetro c 
talo, es posible calcular la edad aproximada del 
liquen. Se ha estimado que algunos liqúenes crus¬ 
táceos tienen más de 4000 años y se consideran 
los organismos vivientes más antiguos. Sin r,n ar 
go, en la mayoría de los liqúenes, la int. • 
del crecimiento es demasiado variable para poder 
determinar su edad con una precisión suficiente. 


FISIOLOGIA 




A diferencia de la mayor parte de los hon¬ 
gos, la mayoría de los liqúenes son tolerantes 
frente a la iluminación extrema y a la casi ^om 
pleta desecación. Cuando se les humedece. 
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formas crustáceas pueden procurarse algunas sus¬ 
tancias minerales disueltas a partir del sustrato. 
FI talo no posee ningún medio para eliminar 
sustancias minerales; así, si dichas sustancias se 
acumulan en él en cantidades tóxicas, el talo 

muere. 

Los productos metabólicos del ficobionte 
son rápidamente absorbidos por el talo del li¬ 
quen, y se asimilan con mucha lentitud. En con¬ 
secuencia, se establece una reserva de sustancias 
nutritivas esenciales en el talo del liquen cuando 
las condiciones son favorables. Esta reserva puede 
ser más tarde movilizada tanto por parte del 
micobionte como del ficobionte. El talo contiene 
muchas sustancias de origen metabólico, algunas 
de las cuales tienen utilidad para la determina¬ 
ción de la especie del liquen. Las paredes fúngi- 
eas de la mayoría de los liqúenes están compues¬ 
tas, en buena parte, por un almidón propio de 
los liqúenes, la liqueaina, que no reacciona con 
el yodo. En muchos liqúenes se encuentra quiti¬ 
na. Ambas sustancias están ausentes del ficobion¬ 
te. Algunos de los productos orgánicos del liquen 
(que constituyen del 2 al 5 % del peso seco del 
talo del liquen) son insolubles en agua; se acumu¬ 
lan en forma de cristales sobre la superficie de las 
hifas. Muchas de estas sustancias, entre ellas los 
ácidos liquénicos, resultan sor exclusivas de los 
liqúenes, pero otras han sido encontradas tam¬ 
bién en hongos no liquenificados. 

La presencia y ausencia de un determinado 
ácido liquénico es útil para distinguir entre diver¬ 
sas especies de liqúenes. Sin embargo, en ciertas 
especies de liqúenes existen varias razas, caracte¬ 
rizadas por su composición en ácidos liquénicos. 
Algunos autores conceden a estas razas la catego¬ 
ría de especies. La identificación de un determi¬ 
nado ácido liquénico es re)* ivamente sencilla. Un 
fragmento de liquen se tritura y se trata con un 
disolvente (o con varios). El ácido recristaliza y 
puede ser identificado de acuerdo con la morfo¬ 
logía de los cristales, característica de cada ácido 
liquénico. Otro método empleado para la deter¬ 
minación de ácidos liquénicos consiste en la apli¬ 
cación de diversos reactivos que producen reac¬ 
ciones coloreadas características y ponen así de 
manifiesto la presencia o ausencia de una sustan¬ 
cia liquénica determinada. 


SÍNTESIS 

En medio nutritivo adecuado, tanto el f»cc- 
bionie como e! micobionte pueden ser cultivados 


independientemente el uno del otro. En la mayo¬ 
ría de los casos el ficobionte cultivado prospera y 
se reproduce sexualmente, pero ello raramente 
ocurre mientras se encuentra en estado liquenifi- 
cado. En raros casos forma esporas asexuales. No 
se ha demostrado que ningún micobionte cultiva¬ 
do produzca esporas sexuales en ausencia del 
ficobionte. 

Los intentos para aislar el ficobionte y e! 
micobionte, cultivarlos por separado y resinteti¬ 
zar después el liquen han obtenido un éxito va¬ 
riable. En raros casos se ha producido un talo 
anatómicamente parecido al liquen inicial. Todos 
los trabajos sobre resíntesis completa de un li¬ 
quen, hasta llegar a la producción de esporas 
reproductoras de origen sexual, dejan lugar a du¬ 
das. Al resintetizar el liquen a partir de sus com¬ 
ponentes iniciales, ninguna condición de creci¬ 
miento debe favorecer de modo notable a uno de 
los dos componentes. Si ello ocurre, los compo¬ 
nentes potenciales se disociarán y vivirán inde¬ 
pendientemente. La asociación liquénica exige un 
crecimiento bien equilibrado. Las características 
que favorecen un crecimiento rápido del alga no 
son compatibles con la vida del hongo, mientras 
que las que favorecen ui; rápido crecimiento del 
hongo no son toleradas por el alga. Para que se 
mantenga la asociación liquénica, las condiciones 
de crecimiento deben ser pobres para ambos 
componentes; por ello, el crecimiento es invaria¬ 
blemente lento. 


USOS 

Se dice que Letharia vulpina se emplea en 
Escandinavia para envenenar lobos, pero la mayo¬ 
ría de los liqúenes no son \ nenosos y pueden 
ser empleados como alimento en caso de emer¬ 
gencia. Por ejemplo, las tripas de roca (Umbilica¬ 
da) fueron empleadas por los primeros explora¬ 
dores del Artico para reducir los casos de escor¬ 
buto^ En algunas regiones de Escandinavia se 
emplea un cierto número de liqúenes en la prepa¬ 
ración de sopas y de ctios alimentos. En general, 
antes de emplearlos para la alimentación es nece¬ 
sario tratar al liquen para eliminar de él lo* 
componentes amargos. Su valor alimenticio, aun¬ 
que muy bajo, es superior al de un cierto número 

de desayunos popúlales. % 

Un cieito ufanero de animales emplean li¬ 
qúenes para su alimentación. El reno y el caiibú 
son bien conocidos como comedores de liqúenes, 
pero, natu/almente, recurren a los liqúenes sólo 
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si no disponen de algo mejor. Algunos liqúenes 
se recolectan como forraje suplementario de in¬ 
vierno para los renos domesticados. Los extensos 
pastos de liqúenes de los bosques de abedules de 
Escandinavia y los bosques ricos en liqúenes del 
Canadá subártico son importantes zonas donde se 
alimentan los renos y los caribús. También un 
cierto número de invertebrados se alimentan a 
expensas de ellos. 

Los liqúenes han sido empleados durante 
tiempo como fuente de colorantes naturales. El 
tornasol, tan empleado en química elemental, se 
obtuvo inicialmente a partir de liqúenes. Los 
colorantes empleados en el tinto de la lana de los 
iweeds de Harris (escoceses) se extraían de liqúe¬ 
nes de la región. 

Un cierto número de liqúenes tienen impor¬ 
tancia en la industria de la perfumería, no sola¬ 
mente por los perfumes agradables que contie¬ 
nen, sino también por su contenido en diversos 
aceites esenciales. 

Los liqúenes se han empleado también en 
medicina. El liquen pulmonado, Lobaria , por 
ejemplo, se empleó, sin fundamento, para tratar 
las enfermedades del aparato respiratorio. Un 
cierto número de liqúenes poseen sustancias anti- 
bióticas, que so empican de modo limitado para 
producir preparados comerciales destinados al tra¬ 
tamiento de las heridas externas y de las quema- 
dulas. 

Los liqúenes constituyen indicadores natura¬ 
les de la polución industrial del aire. Debido al 
hecho de que no pueden excretar las sustancias 
que absorben a partir del aire, los liqúenes acu¬ 
mulan cantidades importantes de sustancias de 
desecho industrial. Cuando esta acumulación al¬ 
canza un nivel tóxico, el liquen muere. Algunos 
liqúenes son ligeramente más tolerantes que otros 
frente a las sustancias desprendidas por las indus¬ 
trias. La presencia de liqúenes sobre la corteza de 
’os árboles constituye una buena indicación de 
que no son vertidos a la atmósfera excesivos 
compuestos de desecho industrial. Podemos esti¬ 
mar el grado de polución aérea en las regiones 
industriales estudiando la población liquénica de 
distintas estaciones situadas a distancias variables 
del origen de la polución aerea. 


EFECTOS PERJUDICIALES 
DE LO&.LIGUENES 

Los liqúenes pueden llegar a dañar los áibo- 
ú;:- muy jóvenes, puesto que las bifas penetran 


hasta la región cambial y retardan el crecimiento, 
pero en los árboles de mayor edad, provistos de 
una corteza gruesa, su efecto es seguramente muy 
inferior. Es frecuente que el crecimiento de cier¬ 
tos liqúenes recubra los musgos y los destruya. 
Se ha observado que algunos liqúenes crustáceos 
llegan a corroer las vidrieras de las catedrales, 
sobre las cuales se establecen. 


LOS LIQUENES V LA 
SUCESION VEGETAL 

Algunos investigadores atribuyen a los liqúe¬ 
nes una cierta importancia en la degradación de 
las rocas. En efecto, los liqúenes crustáceos son 
las primeras plantas que colonizan las superficies 
rocosas recientemente expuestas, pero su creci¬ 
miento y su acción química de degradación de 
las rocas son muy lentos. Por ello, no puede 
considerarse que los liqúenes sean muy importan¬ 
tes de cara a la iniciación de la sucesión vegetal. 
El liquen de los renos (Cladonia) exige, según 
parece, sustancias orgánicas corno sustrato funda¬ 
mental, aunque la primera colonia se extenderá y 
formará un tapiz poroso sobre el material inorgá¬ 
nico. Debido a que este tipo de cubierta vegetal 
se seca rápidamente, constituye un sustrato pobre 
para las otras plantas, que de otro modo coloni¬ 
zarían la superficie del liquen. 

DISTRIBUCION 

Los liqúenes crecen sobre las superficies bien 
iluminadas de la mayoría de los sustratos. Se les 
conoce sobre todo procedentes de la superficie 
de rocas y árboles o como formadores de al¬ 
mohadillas sobre el suelo. La mayoría de las 
especies de liqúenes son fuertemente específicas 
en lo que se refiere a sus exigencias de sustrato. 
Así, algunos crecen solamente sobre sustratos po¬ 
bres en calcio; otros lo hacen exclusivamente 
sobre sustiatos ricos en este elemento. Otros lle¬ 
gan a crecer sobre cualquier sustrato estable, in¬ 
cluyendo muchos sobre los que no se establece 
ningún otro organismo. 

Los liqúenes están ampliamente distribuidos. 
Se los encuentra tanto sobre las rocas de los 
desiertos como sobre las situadas en altitudes o 
latitudes extremas, en donde no compiten por el 
espacio con ningún otro organismo. Por ello, na¬ 
turalmente, los liqúenes constituyen la cubierta 
viva terrestre más visible existente en la Antárti- 
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da. Sin embargo, en las t¿erras próximas al Arti¬ 
co, e! papel ele los liqúenes es menos impelíante 
que el de los briófilos y de las plañías vasculares. 
Roekall, un peñasco de granito aislado en el 
Atlántico, aproximadamente 300 millas al oesie 
de Escocia, estaría totalmente desnudo si no es¬ 
tuviera colonizado por un liquen ciustáceo, Ve¬ 
rrucaria microspora. 

Existe un cierto número de liqúenes que se 
encuentran con mayor frecuencia cerca de las 
habitaciones humanas (por ejemplo, Xanthoria 
purietina ); otros (por ejemplo, Caloplaca elcgans) 
se encuentran sobre rocas visitadas con frecuencia 
por aves carnívoras. Sólo unos pocos liqúenes se 
encuentran cerca del mar, poi ejemplo, Verruca¬ 
ria maura , que forma una banda oscura bien 
delimitada situada exactamente encime del nivel 
de la marea alta, a lo largo de las costas rocosas 


de gran parte del hemisferio noife. 

LIQUENES FOSILES 

Los liqúenes están pobremente representados 
en el registro fósil; en consecuencia, es imposible 
basarnos en los fósiles para obtener información 
acerca de su antigüedad. Se conocen algunos 
liqúenes fósiles englobados en ámbar del Mioce¬ 
no; entre ellos se encuentran restos identificables 
de un cierto número de géneros actuales. A la 
mayoría de éstos, les han sido asignados nombres 
modernos, pero la naturaleza fragmentaria de los 
fósiles nos conduce a considerar con cierta duda 
estas determinaciones. En depósitos recientes de 
turba y de tobas, se han enconlrado también 
restos de géneros de liqúenes actuales. 
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DIVISIÓN ESQU1ZOMICÓFITOS 
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I- * 


Los bacterios fueron considerados durante muchos anos como 
■va dase independiente, la de los csquizomicetcs. Algunos pensamrn 
u'c esta clase estaba íntimamente relacionada con tos; hongt*; verd^ 
eros. otros consideraban a este grupo relacionado mtacerca con 
,s algas azules (cianófitos). Las supuestas relaciones con 
a basaban en la común ausencia de «.eteratteu propias de otro 
runos vegetales. Por ejemplo, la mayoría de los bactenos y 

en en b IpIMdad de estructura y de reproduce,6nju * 

STbiÍnen.. dedadas, y en todos .os casos .a reproduce,on 
* "SíSX'í ¡X Y d. ü -.«estructura d. 

— £ 

nucleares. Asi, las 0 4 a entre , os hongos verdaderos y los 

posibilidad de una rc dC1 ° n el de ] as algas azules, 

bacterios, pero no entre este ultimo g i y 
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FIGURA 6-1 Formas bacterianas: A, bacilos; 3, co¬ 
ros; C, vibrios; O, filamentosas; E, espirito; F, filamento 
csnoci'tico. 


OISrRStíUCION 

Los bacterios viven en una gran diversidad de 
hábitats. La mayor parte de Jas especies son sa¬ 
ri o b ios heterotróficos y obtienen alimentos orgá¬ 
nicos a partir del medio que los rodea. listos 
brotorios son abundantes en el suelo, agua, aguas 
. 0 Md¡iídes y en muchos alimentos; son, en gran 
¿cite, los responsables de ios fenómenos de dcs- 
*-un i posición. Los parásitos heterotróficos captu- 
rr m uis alimentos a partir de organismos vivos de 
‘•suchos tipos. Los bacterios producen exoeozi- 
u- ' h que lis.an las proteínas, polis-acáridos y oí ras 


moléculas complejas; algunos de ios productos de 
descomposición resultantes son después utilizados 
como alimentos. 

Los bacterios autotróficos habitan principal¬ 
mente las aguas y el limo. Pueden necesitar sola¬ 
mente anhídrido carbónico, luz y nutrientes inor¬ 
gánicos si son fotosintéticos. Sin embargo, los 
bacterios púrpuras atiorrodáceos, que son fotosin- 
tetizadores, pueden utilizar una sustancia orgáni- 
r como fuente de hidrógeno. Las especies qui- 
miosintéticas sacan la energía de un cierto núme¬ 
ro de reacciones de oxidación-reducción y nor¬ 
malmente requieren solamente anhídrido carbóni¬ 
co como fuente de carbono. Abundan en los 
hábitats ricos en los sustratos oxidables necesa¬ 
rios. Así, los bacterios del azufre, que oxidan el 
sulfuro del hidrógeno, se encuentran en el agua 
que contiene grandes cantidades de- sustancias en 
descomposición. En este tipo de hábitats, el áci¬ 
do sulfhídrico necesario se libera en el transcur¬ 
so de la descomposición de las proteínas por obra 
de diversos microorganismos. La fotosíntesis bac¬ 
teriana se realiza solamente en condiciones ana¬ 
erobias, y en este proceso ni se libera ni se 
consume oxígeno. Por esta causa, y gracias a ios 
amplios límites de absorción de sus pigmentos fo¬ 
tosintéticos (aproximadamente de 4000 a 9000 Á), 
estos bacterios pueden realizar la fotosíntesis en 
donde otras plantas no son capaces de hacerlo. 


ESTRUCTURA 


Como grupo, los bacterios tienen pocas ca¬ 
racterísticas morfológicas fáciles de apreciar. Esto 
es especialmente cierto para las formas unicelula¬ 
res que constituyen la mayor paite del grupo. 
Quizás las características más notables visibles con 
el microscopio lumínico sean el tamaño y la 
forma de las células. Las ferinas que se encuen¬ 
tran con mayor frecuencia (fig. 6-1) son esferas y 
bastoncillos rectos o curvados. Los bacterios esfé¬ 
ricos se denominan cocos y los bacterios en for¬ 
ma de bastoncillo recto se denominan bacilos. 
Los bacterios arrollados en hélice se denominan 
espiritas, y les que presentan forma de baston¬ 
cillo muy corto e incurvado se designan con el 
nombre de vibrios. La forma de la célula os. una 
característica relativamt ate constante en muchas 
especies bacterianas. Sin embargo, esta fa ma 
puede sufrir ciertas alteraciones a medida que el 
cultivo envejece o en condiciones do cultivo in¬ 
usuales. 

Las células de Rhizobium tegumínosenm. 


» 

* 
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q Ue crecen en el interior de los nodulos radicales 
A (j e leguminosas, cambian su forma típica de baci- 
lo por una forma en X, en Y o en porra (fig. 
7 6-2). Estas formas peculiares se denominan bacte- 
rioides. En las beggiatoales y en otros grupos, las 



FIGURA 6 2 Bacterioides de Rhizobium leguminosa- 
rum, x 1300, 



'¡G : «A 3-3 Estructura de un bacterio [f'ay, flagelo; 
Qh, gráiui’o basai; cu¡j, cáp-su?*; pe, pur>:d celular; me, 
membrana cítepi&$nátff.«i celu’nr; c/f, citoplasma; en, 
cuerpo nuclear). 


células se agrupan en largos filamentos (fig. 
6-1 D). También los actinomicetales producen fi¬ 
lamentos, pero éstos son aseptados (fig. 6-1 F). 
Se parecen a los filamentos e hifas de los hongos 
verdaderos, pero tienen un diámetro más re¬ 
ducido. 

Las células de tipo bacilo de algunas especies 
pueden medir menos de 0,5 mieras de diámetro 
por 1 miera de longitud; los bacterios más largos 
tienen unas 500 mieras de longitud. En la ma¬ 
yoría de las especies cuyas células son de tipo 
bacilo, el tamaño oscila entre 1 y 5 mieras de 
longitud y 0,5 y 1 mieras de diámetro. Normal¬ 
mente, los cocos presentan un diámetro de 0,5 a 
1 mieras. 

En el diagrama compuesto de la figura 6-3, 
correspondiente a una célula baciliforme, pode¬ 
mos ver estructuras que se encuentran en muchas 
especies bacterianas. En la mayoría de los bac¬ 
terios, una pared celular rígida rodea al proto- 
plasto. Esta pared, de menos de 100 milimicras 
de espesor, puede estar formada por una o varias 
capas. Cuando se estudian con un aumento muy 
grande (por ejemplo, el microscopio electrónico), 
las paredes de muchas especies bacterianas apa¬ 
recen homogéneas. En otras, la pared presenta un 
'dibujo geométrico atribuí ble a la disposición de 
las maciomoléeulas. Una sola especie, BaciUus 
megaterium . posee una pared cuyo dibujo puede 
ser atribuido a la presencia de microfibrillas. En 
cambio, las paredes celulares de la mayoría de las 
algas y de los hongos verdaderos están compues¬ 
tas por microfibrillas bien individualizadas, visi¬ 
bles al microscopio electrónico. 

Pueden obtenerse preparados puros de pare¬ 
des celulares bacterianas para su análisis químico. 
Para ello, las células so aplastan o se trituran de 
diversos modos. Las fracciones de la célula -por 
ejemplo, paredes celulares y protoplastos— se so¬ 
paran a continuación unas do otras mediante cen¬ 
trifugación diferencial. El análisis de preparados 
así obtenidos ha puesto de manifiesto que ciertos 
heteropol(meros denominados mucopéptidos (o 
mucocompiejos), son las sustancias que confieren 
a la pared su rigidez. Los mucopéptidos están 
compuestos de aminoácidos y de moléculas de 
aminoazúcares. Uno de e^tos arninoazúcares, el 
ácido nuirámico, se encuentra en todas las pa¬ 
redes bacterianas, y posiblemente es privativo de 
ellas. Se sabe que el ácido dianunopiinélico, un 
aminoácido que -e encuentra en los mucopépti¬ 
dos de algunas especies bacterianas, es un consti¬ 
tuyente de la pared exclusivo de los bacterios y 
de las algas azules. Además de los mucopéptidos, 
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en las paredes celulares de algunos bacterios se 
encuentran otros polímeros, proteínas, polisacári- 
dos y lípidos. 

Las variaciones más notables de la composi¬ 
ción química de diferentes grupos bacterianos 
son las que distinguen las especies gram positivas 
de las gramnegativas. La coloración de Gram, 
ideada al principio para teñir las células bacteria¬ 
nas existentes en los tejidos animales, se ha veni¬ 
do usando desde hace tiempo como ayuda para 
la identificación bacteriana. En este procedimien¬ 
to de tinción, los frolis de bacterios se fijan por 
el calor, se tiñen con cristal violeta y se morden¬ 
tan con una solución de yodo. A continuación, el 
frotis se trata con un disolvente orgánico (nor¬ 
malmente alcohol etílico). Los bacterios grampo- 
sitivos conservan el complejo colorante-mordien¬ 
te; en cambio, el disolvente orgánico elimina rápi¬ 
damente toda la coloración de las células de los 
bacterios gramnegativos. 

Las paredes de los bacterios grampositivos 
contienen cantidades relativamente grandes de 
mucopéptidos y, en algunos casos, otros políme¬ 
ros denominados ácidos teicoicos. Las paredes 
celulares de los bacterios gramnegativos son más 
complejas, formadas por varias capas bien dife¬ 
renciadas, la más interna de las cuales es un 
mucopéptido. La pared contiene grandes cantida¬ 
des de sustancias lipídicas, proteínas y polisacári- 
dos. Durante la tinción de Gram, el disolvente 
orgánico elimina las sustancias lipídicas existentes 
en ia pared. A resultas de ello, el complejo yo¬ 
do-colorante es arrastrado por el disolvente. La 
capa de mucopéptidos mucho más gruesa que 
poseen los bacterios grampositivos debe consti¬ 
tuir, según se cree, una barrera que impide la 
eliminación del colorante. 

La actividad de la penicilina como antibióti¬ 
co está en parte relacionada con su interferencia 
frente a la incorporación de ácido murámico a 
los mucopéptidos. Como puede esperarse cono¬ 
ciendo este hecho y la composición de la pared, 
la penicilina es muy activa contra las especies 
bacterianas grampositivas, pero no suele serlo 
contra las especies gramnegativas. Además, puesto 
que en las células animales no se encuentran 
mucocomplejos, ello explica la relativa no toxici¬ 
dad de la penicilina para estas células. 

Recubriendo la pared celular puede haber 
una capa mucosa de espesor variable. Si esta capa 
posee un espesor relativamente constante y pre¬ 
senta unos límites externos bien definidos, se 
denomina cápsula (fig. 6-4 A, B). En algunas es¬ 
pecies, la capa mucosa es muy fina y poco visible 


o bien está formada por un material relativamen¬ 
te ligero que se difnrnina en el medio que lo 
rodea. Dos de los productores de mucus más 
espectaculares de este último tipo son Leuconos - 
toe mesenieroides y Acetobacter xylinum. L. me- 
senteroides suele vivó en disoluciones ricas en 
azúcares y puede c¿us^t dificultades en las refine¬ 
rías de azúcar. Convierte azúcares sencillos en 
dextraño, un tipo de poüsacárido. Los dextranos 


FIGURA 6-4 Microfotografías en las que pueden ob¬ 
servarse cápsulas bacterianas: A, montaje en agua con tin¬ 
ta china de un bacterio capsulado; B, Diplococcus pneu- 
moniae. x 3500. (A, fotografía cedida por E. Juni. según 
Taylor y Juni con permiso de Journal of Bacteriology .) 
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son más viscosos que las disoluciones de azúcar y 
ou-'den dificul-ar o detener la circulación de las 
disoluciones por las tuberías de la refinería. Esta 
'sustancia mucosa tiene actualmente una cierta 
1 importancia medicinal, ya que puede ser emplea- 
: i ¡ú como sustilutivo del plasma sanguíneo. La 
j sustancia mucosa producida por A. xylinum está 
í formada por pequeñas fibras de celulosa puTa, 

= sustancia que raramente se encuentra en los bac¬ 
terios. Las sustancias mucosas y las cápsulas de la 
mayoría de los bacterios están constituidas por 
otros polisacáridos o por complejos de polisacán- 
dos con proteínas, mucinas, etc. 

La presencia de un3 cápsula está relacionada 
con la palogenicidad de algunas especies de bac¬ 
terios. Por ejemplo, las células virulentas de Di- 
i plococcus pneumoniac y de fíacillus anthracis son 
normalmente capsulados. En cultivo producen co¬ 
lonias lisas y brillantes y se denominan formas S. 
En los cultivos de formas S pueden encontrarse a 
veces colonias de aspecto rugoso, las formas R, 
con células que carecen de cápsula. Las formas R 
tienen menor capacidad para producir enfermeda¬ 
des, aunque pueden recuperar aquella propiedad 
por transformación o muta ¡ón (véase pág. 129). 

En Diplococcus pneu .oniae y en Bacillus 
¿i jlirads, la presencia o ausencia de cápsula (for¬ 
mas 5 y formas R) y otras variaciones de la 
cápsula, como las formas mucoides, están ligadas 
a características genéticas. Los tactores ambienta¬ 
les y nutricionales pueden influir también sobre 
la formación de cápsulas en éstas y en oirás 
especies de bacterios. Entre estos factores se 


cuentan los tipos de compuestos glucídicos, fos¬ 
forados y nitrogenados de que dispone el medio, 
así como la concentración de anhídrido carbóni¬ 
co. La adición de suero sanguíneo al medio de 
cultivo estimula en muchas especies ia produc¬ 
ción de cápsulas; en otras especies, la edad del 
cultivo constituye un factor importante. 

EL PROTOPLASTO 

Al igual que en las células de los demás 
organismos, el protoplasto está rodeado por una 
membrana citoplasmática. Esta membrana está 
constituida por proteínas y lípidos, y actúa regu¬ 
lando el paso de sustancias hacia el interior y 
hacia el exterior de la célula. Se ha dicho tam¬ 
bién que la membrana puede desempeñar una 
parte activa en la respiración celular, una idea 
que se basa en la presencia de un cierto número 
de enzimas respiratorios en la membrana. 


El citoplasma próximo a la periferia del pro¬ 
toplasto, denominado edoplasma, se tiñe con 
mucha mayor intensidad que la parte interior de 
la célula. En la célula bacteriana no se encuen¬ 
tran vacúolos y normalmente el protoplasto tiene 
un aspecto muy homogéneo. Mediante tinción 
pueden visualizarse en los bacterios diversos tipos 
de granulos, los más comunes de los cuales son 
los de volutina (cuerpos metacromáticos) y de 
glucógeno. Los materiales amiláceos, que se en¬ 
cuentran en algunas especies de Clostridium , no 
son frecuentes en otros bacterios. Los cuerpos o 
glóbulos lipidíeos no son raros y pueden ser 
relativamente grandes. En algunas especies los 



FIGURA 6-5 Microfotografía electrónica de un corte 
fino de una célula bacteriana (pe, pared celular; me, mem¬ 
brana celular; c/f, citoplasma; en, cuerpo nuclear) 
X 50 000. (Según Chapman con permiso de Journal or 

Bacteriology .) 
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FIGURA 6-6 División nuclear y crecimiento do un gri 
contraste de fase tomada en el transcurso de 78 minutos 
Powelson, con permiso de Journal of Bacteriology.) 

glóbulos de grasa se mantienen transparentes en 
las células teñidas, haciendo que la célula presen¬ 
te un dibujo a modo de bandas. En las células 
bacterianas no se encuentran condriosomas del 
tipo característico de los demás organismos (fig. 
6-5). Probablemente, algunos de los pequeños 
granulos existentes en el citoplasma corresponden 
funciooalrnente a los condriosomas. 


organismos. Las técnicas citológicas empleadas, 
como la fijación por el calor y el uso de coloran 
tes nucleares distintos de los específicos del 
DN'A, eran los responsables de una paite de esta< 
confusiones. En la actualidad, se sabe que las 
células bacterianas poseen uno o más campos 
midea-es (fig. 6-6). Aunque la mayoría de las 
células sólo tienen uno, pueden haber varios 
cuando la división nuclear se realiza con mayor 
rapidez que la división celular. 

La estructura de los cuerpos nucleares de Jo> 
bacterios es algo más sencillo que la de los nú 
'*ieos de los demás organismos. Carecen de men«- 
braca nuclear, de nucléolos v da la organización 


EL CUERPO NUCLEAR 


5 - Flagelos de las bacterias: A, rv.onótri 
.¿rítmicos; C. O, lofótricos; F, F, psríiricos; G 
¿s. V.ncVj fricas, X 2400; H. h*.! crios tritricas 
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de ios cuerpos nucleares en fase de división, y las 
formas helicoidales se encuentran en las endóspo- 
ras de algunas especies. 

Estudios recientes sobre el cuerpo nuclear, 
con el empleo del microscopio electrónico y de 
preparados sometidos a una lisis cuidadosa, han 
demostrado que está constituido por un filamen¬ 
to continuo de DNA. Este filamento está inclui¬ 
do en .una matriz que parece ser distinta del 
citoplasma de la célula. 

Aunque en los bacterios no se conoce la 
existencia de verdaderos cromosomas (es decir, 
del tipo que se encuentran en los organismos 
superiores), el filamento continuo de DNA puede 
considerarse como una estructura análoga; en él 
se ubican las unidades hereditarias o genes, y por 
ello es funcionalmente parecido a un cromosoma. 
Al igual que el núcleo de los demás organismos, la 
división del cuerpo nuclear bacteriano puede en 

cierta manera asegurar la distribución equitativa 

• 

del material genético entre las células hijas.. 

LOS FLAGELOS 

Muchas especies bacterianas presentan diver¬ 
sos tipos de movimiento de natación o de desliza¬ 
miento. En la mayoría de los tipos nadadores, la 
movilidad se debe a la presencia de flagelos (fig. 
6-7 A-H). Los flagelos pueden encontrarse aisla¬ 
dos o en grupos y están implantados de diverso 
modo sobre las células. En algunos casos se en¬ 
cuentra un solo flagelo en un extremo de la 
célula (especies inonótricns); en otras hay un fla¬ 
gelo en cada polo de la célula (especies anfítri- 
cas). En las especies lofófricas se encuentra un 
penacho polar de flagelos en uno o en ambos 
extremos de la célula, y las formas pevitricas 
presentan dichos flagelos sobre toda su superficie. 

El extremo de cada flagelo está incluido en 
el citoplasma y está rematado por un pequeño 
granulo. La función de este gránalo coi responde 
probablemente a la del granulo basa! o bJefaro- 
plasto de otros organismos. También la estructura 
de estos flagelos es más sencilla que la de otras 
células flageladas, y normalmente está integrada 
por un solo filamento^ en lugar del grupo de 
nueve más dos fijamentes típicos de los demás 
grupos. Dicho filamento tiene un diámetro de 
unas 12 milimicras y su longitud varía según la 
especie por su pequeño diámetro, los flagelos bac¬ 
terianos sólo se ven al microscopio lumínico previo 
mordentado y tinción, lo que aumenta su diámetro 
aparente y hace opaca la estructura. 
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FIGURA 6 8 Agregados de células: A, pares o diplo- 
cocos; B, cadenas (estreptococos); C, placa o tétrarie; D. 
cúbicos Isa reina); E, agregados (estafilococos); F, cadena 
de c«*lulas baciliformes. 


COLONIAS 


I-os cocos presentan con frecuencia agrega¬ 
dos laxos de células, que pueden corresponder a 
'as colonias que encontramos en algunos grupos 
de algas. Estos agregados presentan formas relati¬ 
vamente constantes y son característicos dentro 
de cada especie (fig. 6-8 A-F). Cuando la divi- 
s.6n de los cocos se realiza sobre un mismo 
plano, las células pueden quedar reunidas a pares 
o en cadenas. Dichas parejas (diplococos) se en¬ 
cuentran en el género Diplococcus , y las cadenas 
(estreptococos) son características del genero 
Streptococcus. En otros cocos, la división según 
dos o tres planos perpendiculares provoca la for¬ 
mación de tetradas o de empaquetamientos de 
células. El género Staphylococcus está caracteri¬ 
zado por los grupos de células arracimadas, que 
se dividen en muchos planos distintos. En las 
células en forma de bastoncitos, la división celu¬ 
lar se produce solamente según un plano transver¬ 
sal. Así, en algunos tipos de bacterios en forma 

de bacilo es típica la formación de cadenas o 
filamentos. 



figura 6 9 Forma de ia colonia. A-D, perfiles: A 
Plana; B. convexa; C. elevada: D. embonada. E-H. miro*. 

' *'*■ L> e ' ,tero; F . ondulado; G. lobulado; H.eroso o fim- 
ni ida o. 


El aspecto de las masas o colonias de células 
bacterianas cultivadas en medios sólidos tiene un 
cierto interés para ¡a caracterización de los taxo- 
nes de los esquizornicetes. En la figura 6-9 pue¬ 
den verse distintos tipos de formas de colonias. 
El color que presenta la colonia y la naturaleza 
de los pigmentos que pueda producir varía de 
una especie a otra. En algunas, los pigmentos son 
hidrosolubles y pasan por difusión al medio de 
cultivo. En otras, son insolubles en el agua y 
permanecen dentro de las células 


ENDOSPORAS Y QUISTES 

Muchos bacilos producen endósporas o, con 
menor frecuencia, quistes. La endóspora es una 
estructura resistente, de membrana espesa, que se 
forma en el interior de la pared celular de la 
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célula madre. Durante la formación de la endós¬ 
pora, la primera fase observable corresponde a la 
aparición en el interior del citoplasma de una 
región clara, la preéspora. Este primordio queda 
pronto rodeado por una pared refringente, que lo 
separa del resto del citoplasma (fig. 6-10 A-E). Se 
c.ee que el contenido hídrico de la espora es 
extremadamente bajo y que la composición quí¬ 
mica de la pared de la esppra es muy distinta de 
la q.ie posee la célula vegetativa. En último tér¬ 
mino, los restos de la célula madre se desinte¬ 
gran, dejando libre la endóspora. 

Se han citado una serie de cambios citológi- 
cos que en algunos bacterios se realizan previa¬ 
mente a la formación de endósporas. Las células 
contienen dos corpúsculos nucleares desde antes 
de la aparición de la preéspora. Se cree que estos 
cuerpos fusionan entre sí, formando un. sola 
estructura en forma de bastoncito que acaba se¬ 
parándose en varias partes más pequeñas Una de 
estas partes se desplaza hasta la región que será 
•cupada por la preéspora; a continuación, queda 
separada del resto de la célula por la aparición de 
una fina membrana transversal. La membrana 
transversal puede verse solamente con el empleo 

de cortes ultrafinos examinados al microscopio 
electrónico. 

Las endósporas pueden ser esféricas, elipsoi¬ 
des u ovaladas; ocupan una posición torminal, 
subterminal o central dentro de la célula madre, 
según la especie. En unas especies de Clostridium , 
las endósporas son más anchas que las células' 
vegetativas, mientras que en el género Bacillus 
tienen un diámetro inferior. 

La endóspora es extremadamente resistente 
al calor, sustancias químicas, desecación y otras 
condiciones desfavorables. En el caso de algunas 
especies se ha citado que resisten la ebullición 
c-urante varias horas y soportan la acción de 
sustancias químicas que matarían rápidamente las 
células vegetativas. Pueden conservar su viabilidad 
durante más de 50 años. 

Se afirma algunas veces que las endósporas se 
producen como respuesta frente a condiciones 
desfavorables del medio; sin embargo, faltan 
pruebas experimentales que lo apoyen. Las condi¬ 
ciones que provocan la formación de endósporas 
parecen ser distintas según las especies; en algu¬ 
nas especies se forman normalmente en condicio¬ 
nes que parecen ser ideales para el crecimiento, 
ti tipo de medio de cultivo y los distintos facto¬ 
res del ambiente han revelado tener influencia 
sobre la producción de endósporas. 

Cuando una endóspora germina (fig. 6 - 11 ), 


origina una sola célula vegetativa. Por e l! 0 ú 

fonnacion de endósporas no tiene ninguna «¿! 

n con el aumento o disminución en el número 
de los individuos. “-'mero 

t, r J n I 8ál ‘"° Azotoba ^ r i' en las mixobac- 
«-nales, las células forman quistes. Durante la 

formación de un quiste, la totalidad de la célull 
bacteriana se redondea y se rodea de una mem 
brana espesa. Al igual que las endósporas, estas 
estructuras de resistencia acaban originando una 
sola célula vegetativa. 

REPRODUCCION 
ASEXUAL 

En la mayoría de los bacterios, la reproduc¬ 
ción se realiza por simple escisión binaria (fig 
6-12 A-D). En primer lugar, el cuerpo nuclear se 
divide, a continuación, se desarrolla una pared 
por invaginación centrípeta, que divide el proto^ 
plasto. Esta pared transversal (septo) se escinde 
en el momento de- separarse las dos células de 
reciente formación. En algunas especies, antes de 
a aparición de la pared transversal se forma un 

a f ' C f“ Sept0 membranoso. Sin embargo, no se 
sabe todavía si esto ocurre en todos los bacterios 
tn la división celular, el crecimiento de las pa¬ 
redes transversales hacia e¡ interior no siempre 
ega d completarse, es decir, en algunas formas 
.i amentosas queda un pequeño poro en el centro 
de la pared transversal. 

En condiciones ideales, la división celular 
puede producirse en algunas especies con una 
frecuencia de hasta una vez cada 20 minutos. En 
estas condiciones, el aumento del número de in- 
íviduos alcanzaría teóricamente, la producción 
de enormes masas de células bacterianas. Afortu¬ 
nadamente, diversos factores naturales impiden 
un aumento del número de células bacterianas 
como el que sería previsible. En la naturaleza, la 
competencia con otros organismos, el agotamien¬ 
to de las sustancias nutritivas, la acumulación de 
subproductos procedentes de la respiración y los 
cambios en el grado de humedad y en la tempe¬ 
ratura ayudan a regular las intensidades de creci- 
miento de los bacterios. 

Además de la escisión, o en su-lugar, la 
reproducción puede realizarse por gemación 
(hifomicrobiales, actinomicetales) o con la ayu¬ 
da de esporangiósporas, de conidios o de simple 
fragmentación (actinomicetales). Las esporangios- 
poras de los actmomicetes son planósporas flage- 
Jadas. Rhizobium (eubacteriales) y algunas 
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FIGURA 6-10 A i:, formeción de endóspora? e;i B-tdlIus carear. A, X *29 000; 8-E, 
X 28 f>00. iScgún Chapman, con permiso du ’vhpdI oí Bsctjt ¡ 3 !c* y. ) 



GURA G-11 Germinación de la endóspora después 
• ser libeiada por la calula madre. 



GURA 6*12 Escisión binaria. Arriba, división del 
C'po nucSusr. ALjjo, ¡s.qui¿rri3, diviatón ir diante dc-pd- 
cción de «m s^pto deseado (línea de ;íu» s&); dársena, 
rilóle 'inundo tipo de división mediante constricción 
ámente. 


clanndobacteriales producen células reproductoras 
móviles. Estos métodos de reproducción se estu¬ 
dian dentro de los apartados dedicados a los 
órdenes en los cuales son característicos. 


REPRODUCCION SEXUAL 

En los esqui-zomicófitos no se encuentra re¬ 
producción sexual del tipo de la conocida en 
otros grupos de plantas. Sin embargo, se produ¬ 
cen diversos tipos de fenómenos cuyos resultados 
finales son parecidos a los de la reproducción 
sexual; so caracterizan por una transferencia uni¬ 
direccional de material genético más que por una 
singarnia y ineiosis. Para designar estos fenóme¬ 
nos, tres de los cuales se estudian a continuación, 
se ha propuesto el término meromixis. 


CONJUGACION 

La conjugación puede establecerse entre célu¬ 
las donantes y receptoras de Escherichui cali. Por 
analogía, estas células haploides pueden conside¬ 
rarse comparables con la masculina \ femenina, 
respectivamente. Durante ia conjugación, se {or¬ 
ina un fino puente entre la célula donante y U 
receptora uig. ó-13>, hacia la cual se desplaza el 
materia! genético. Puede demostrarse que la can¬ 
tidad de este materia! transferida depende del 
período de tiempo durante el cual se mantiene el 
puente. Lo característico es que sea sólo una 
parte del material genético del donante la que 
pase al receptor. < Después de la conjugación, la 
célula receptora posee los genes correspondientes 
a un cierto número de caracteres en forma dupli¬ 
cada. La célula receptora puede considerarse co¬ 
mo parcialmente diplokie, pero las generaciones 
que derivan de olla son completamente haploides 
y con frecuencia exhiben caracteres tanto del 
donante como del receptor. 


TRANSFORMACION 


En la transformación (fie. fc id), el acido 
de oxij liíronucbico (i)NA) 'procedente de células 
•lomantes provoca cambios heredables en las cédu¬ 
las recepto*as. El DNA, bb nulo i paifir de cé¬ 
lulas bacterianas muertas, tiene ya acción genéti¬ 
ca desde, concentraciones muy bajas. En el labo¬ 
ratorio, se emplean exímelos de DNA puros en 
cxpc.'imerjos sobre la ínuisíoinación. Lo típico 
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FIGURA 6-13 Conjugación bacteriana: A. 8, células receptora y donante, cada una di* 
ellas con dos cuerpos nucleares; C, transferencia de material genético desde la célula 
donante a ’a receptora; D, E, células después cíe la conjugación; F, tipos posibles de 
descendientes cic- la célula receptora E. 


es que durante la transformación se trasmita un CLASIFICACION E 
carácter, aunque de este modo pueden adquirirse IDENTIFICACION 
más de uno de modo independiente. 

A causa de la simplicidad de la estructura de 
los bacterios, se hace necesario el empico de 
TRANSDUCCION características no morfológicas para su identifica¬ 

ción y clasificación. Las especies parásitas pueden 
La transducción (fig. 6-15) se realiza con la identificarse, en parle, a través de sus reacciones 

intervención de virus del tipo de los bacteriófa- serológicas, por la identidad del hospedante y, en 

gos, o simplemente “fagos”. Las partículas del algunos casos, por los síntomas producidos. Entre 

fago que infectan un donante pueden llevarse las especies, tanto parásitas corno saprofíticas, la 

consigo una parte de su material genético, el cual capacidad para utilizar sustratos específicos y las 

puede ser transferido a una segunda célula, el exigencias especiales, como las necesidades en vi- 

receptor, al ser infectado por esta misma partícu- taminas o en aminoácidos, pueden ser caracteres 

la vital. Se ha descrito la realización de transfe- valiosos para la identificación. Los productos fi- 

rencias simultáneas de varios caracteres realizadas nales producidos por su respiración (por ejemplo, 

según esta vía pero, en la mayoría de los casos, gases, ácidos) ayudan a caracterizar algunas espe- 

lo típico es que se transmite un solo carácter. cies; también son importantes la temperatura, pH 

Los cambios introducidos por la transducción son y las necesidades !e oxígeno; asimismo, la colora- 

heredados por los descendientes de la célula re- ción de Gram y otros procedimientos de tinción 

ceptora. parecidos prestan ayuda a la identificación de los 
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i bacterios. Estas características no morfológicas 
‘1 sirven para la identificación de las especies bacte- 
.1 rianas, pero es incierto su valor para establecer 
^ las relaciones dentro del grupo. 

' El sistema de clasificación que adoptamos 
.1 aquí está tomado del Manual de Bacteriología 
| Determinativa de Bergey. Incluye todos los bac- 
¡ terios en una sola clase, la de los esquizoinicetes, 
j dividida en diez órdenes. Se establece una segun¬ 
da clase, la de los microtatobiotes, que compren- 
■ de los órdenes ticket tsiales, micopl3smatales y 
' virales. 

ORDEN eubacteriales. Las eubacteriales y 
las pseudomonadales se denominan con frecuen¬ 
cia “bacterios verdaderos” o eubacterios. En algu¬ 
nos sistemas de clasificación, estos dos órdenes se 
incluyen en uno solo, el de las eubacteriales, que 
comprende la mayoría de los bacterios de impor¬ 
tancia económica, como las especies patógenas, 
las que se emplean en los procesos industriales y 
los bacterios fijadores de nitrógeno. La mayoría 
de los datos que hemos visto referentes a la 
estructura y reproducción en los bacterios están 
basados en estudios sobre estos grupos. Así cen¬ 
traremos básicamente lo que sigue sobre las acti¬ 
vidades de ciertas especies. 

En la clasificación de Bergey, las eubacteria¬ 
les y pseudomonadales se mantienen como ór; - 
nes separados. Los eubacterios son los cocos o 
bacilos, las formas móviles provistas de flagelos 
céntricos. Los pseudomonadales son principal¬ 
mente vibrios, espiólos o bacilos y las formas 
móviles poseen generalmente flagelos polares. En 
ambos grupos, la mayoría de las especies son he- 
terotróficas pero unos pocos pseudomonadales son 
autotróficos. Se conocen algunas reacciones de 
tinción que ayudan a distinguir los pseudomona¬ 
dales de las eubacteriales. 

Muchos eubacterios abundan en el suelo, 
agua, aguas residuales, sustancias de origen vege¬ 
tal o animal en descomposición, así como en 
alimentos y en la atmósfera. Otros viven como 
parásitos en el cuerpo de animales o plantas. Este 
grupo tiene una importancia económica conside¬ 
rable, debido a su acción beneficiosa o a su 
acción dañina. 

En diversas familias de eubacteriales existen 
especies capaces de fijar nitrógeno libre (atmosfé¬ 
rico). Las especies más importantes de este tipo 
se encuentran en los géneros Azotobacter, Rhizo- 
bium y Clostridium. Las especies de Azotobacter 
y de Clostridium son organismos de vida libre 
frecuentes en el suelo. Las especies de Azotobac- 



Cepa B 
no capsulada 


FIGURA6-14 Transformación bacteriana. 

ter presentan células relativamente grandes (fig. 
6-16 Aj, con una forma más o menos en bastón- 
citó y |ue con frecuencia se presentan a pares o 
en cacknas, con un tamaño variado. En Azoto¬ 
bacter, Rhizobium y en algunos otros eubacte¬ 
rios, eáas variaciones se presentan de modo regu¬ 
lar a lo largo de su ciclo vital. Se ha citado, que, 
en alguaos casos, las células de Azotobacter pre¬ 
sentan gemación. No forman endósporas, pero 
producm quistes de paredes altamente engrosa¬ 
das. Los Azotobacter viven en suelos neutros 
bien aneados, obteniendo los glúcidos del medio 
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Adición del bacteriófago 



En las nuevas siembras que 
vayan haciéndose con este 
material aparecen formas 
transducidas, y algunas 
presentan caracteres de 
la cepa A 


Cepa A 


Cepa B 
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Filtro bacteriano 

FIGURA 6-15 Aparato empleado par.3 demostrar la transducción (el filtro bacteriano 
impide que se mezclen las cepas A y 8, pero permite el libre paso del bacteriófago). 


que los rodea y empleando nitrógeno atmosférico 
como fuente de nitrógeno. J.as especies de CIos- 

t. odimn viven en el suelo y casi todas son saprofí¬ 
ticas. Los Ctostíidium fijadores do nitrógeno 

por ejemplo, C’. pasteurianum — pueden vivir en 
rucios mal drenados, ácidos, como los que se 
encuentran en las turberas, y muchas de las espe- 
• ies son anaerobios obligadas. Producen endójpo- 
’s, que presentan un diámetro ina ; or que el de 
*1 célula madre. C. botu/mum y C. tcuuxi, c : ue 
provocan el botulismo y el tétanos, respectiva* 
producen toxinas muy poderosos. C. 
-u uohutyticiim ha sido empleado comeroialmente 

u. 'vjc tic-upo atrás para la producción de alcohol 
*'utilice. 

! as diversas cepas de Rhizobium íf’g. 6 2) 


son importantes bacterios fijadores de nitrógeno, 
que viven en simbiosis en los nodulos radicales de 
las leguminosas. Aunque sólo so reconoce una 
especie (Rhizobium leguminoso! um) se encuen¬ 
tran diferentes cepas en las raíces de diversas 
leguminosas. La forma de dichos Rhizobium es 
especialmente variable cuando crecen en los no¬ 
dulos radicales. Además de los bacterioides que 
se encuentran allí, se han observado también en 
esta especie células reproductoras móviles (nada¬ 
doras). Rhizobium no utiliza nitrógeno ; ..«esféri¬ 
co cuando croco en cultivo. Por e : !o, se considera 
que la fijación de nitrógeno es un fenómeno 
conjunto, cii el que deben intervenir tanto la 
leguminosa como hs células bacteriauas. 

Los Rhi?obhim v ven en el sucio e infecían 
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los pelos radicales de las plantas en crecimiento. 
Después de la entrada en el pelo radical, se forma 
un filamento de infección a través de la célula de 
dicho pelo. Al final, se produce el nodulo caracte¬ 
rístico dentro del cual se alojan un gran numero 
de células bacterianas. Los nodulos radicales en 
buen estado funcional contienen un pigmento 
hemoglobínico y son rosados. Cuando crecen por 
separado, ni la planta ni el bacterio sintetizan 
hemoglobina, sustancia que puede ser importante 
en la fijación de nitrógeno. Es ya una práctica 
agrícola común el espolvoreo de las semillas de 
las leguminosas con cepas apropiadas de R. legu- 
minosarum antesv4s^-plantarlas. Esto asegura la 
infección inmediata de la raíz por parte de la 
mejor cepa de Rhizobium para cada especie de 
leguminosa. En algunos casos, las raíces resultan 
infectadas por cepas que fijan poco nitrógeno o 
que no fijan; dichas cepas pueden considerarse 
parásitas. • — 

Probablemente la actividad bacteriana más 
importante en el suelo y en cualquier parte con¬ 
siste en la descomposición de Ja materia orgánica 
muerta. Este proceso, aunque puede ser perjudi¬ 
cial en algunos casos particulares, es absolutamen- 
• ¡ esencial en la naturaleza. Gracias a Ja descom¬ 
posición, los elementos químicos que formaban 
parte del cuerpo de las plantas y do los animales 
acaban siendo liberados y pueden ser utilizados 
de nuevo para el crecimiento de otros sores vivos. 

En el intestino de los animales habita una 
amplia flora de bacterios, muchos de ellos eubac- 
terios. Algunos de estos bacterios son patógenos 
potenciales; otros son esenciales para el bienestar 
de su hospedante, í’or ejemplo, la celulosa ingeri¬ 
da por los rumiantes es digerida por bacterios y 
protozoos; a continuación, el rumiante obtiene 
una gran parte de sus alimentos gracia a la diges¬ 
tión de la prclífica población microbiana. En 
efecto, a expensas de su micro flora, el rumiante 
se procura la mayor parte de los aminoácidos y 
de las vitaminas esenciales; otros mamíferos de¬ 
ben sacarlos de fuentes externas. El hombre aloja 
también en su intestino especies beneficiosas y 
dañinas de bacterios. Por ejemplo, algunos bacte¬ 
rios .son esenciales para el funcionamiento ade¬ 
cuado del tubo digestivo; otros son pat genos. 


por ejemplo Subo o riel! a typhi , que a menudo se 
extiende a través Jo (a couLvninación fecal de las 


aguas de bebida, provocando la fiebre tifoidea. 
Esckerichia <oli especie normalmente no patóge¬ 


na que vive --n c! ¡r.íesíino del hombre, se emplea 
cmno indicador *,n el análisis de h contaminación 





FIGURA 6-16 Células vegetativas (A) y corte fino de 
un oíste (3) rie Azotobacter. pe, paredes celu¡ o. me 
terial nuclear; i, glóbulo Mpídico; A, X24 500; 8, 
X 27 600. (Según Scolofsky y IVyss, con permiso de Jour¬ 
nal uf 3acforio!ogy.) 


do esta especie estarían presentes en el agua, en 
caso de contaminación focal, on número mucho 
mayor que el de especies patógenas como S. 
typhi. 

Algunos eubacteriales tienen importancia en 
las industrias de elaboración do alimentos o como 
causantes de su alteración. Diversos productos 
alimenticios manufacturados, como mantequilla, 
quesos, yogur, chucrut, salmueras y cacao, son 
casos de alimentos en cuya elaboración intervie¬ 
nen los bacterios. En los quesos, los bacterios 


lis m diversas proteínas y oirás sustancias, produ¬ 
ciendo así productos de lisis, algunos de los 
cuales son re > pon sables de los sabores caracterís¬ 
ticos. ios géneros de bacterios más importantes 
que i, rv ; .;\,n en es.es casos son ¡actobacillus, 
Si’rptc ¿oceus y Laucónos toe. Estos y otros 
eubacteiios comunes en ios excrementos y en el 
sudo «ud-m *, iconíratse en la leche; pueden pro- 
\o.-'ar el agriado u otros tipos de alteración de la 


loche freíd a. 



ipecies de dostrküum y de 
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Síanhylocox'i wt son co ; . f>v.cut*rvb respon^bles 
de la intoxicación de los a!ir*«entos; los • «ostri- 
dios son especia-mente m . bles, puesto que la 
intoxicación que provocan o con fictueneia moi- 
tal. Algunas enfermedades, co.no la Debió ordu- 
lante y la salmón dosis (gastroenteritis), son trans¬ 
mitida* con una cierta frecuencia por la cvrnc, 
huevos y productos derivados de ? leche. 


ORDEN rSF.UDOMONADALES. 1.3 mayoría UC 
las pseudonionadales se encuentran en háhiiats 
dulciacuícolas o marinos. Casi todos los bacterios 
autotróficos y muchos he.terotróficos correspon¬ 
den a este orden. 

Los miembros de las pscudornonadales son 
parecidos a las eubacleiiales tanto por su estruc¬ 
tura como por su tipo de reproducción. Las pseu- 
domonadales móviles, con la excepción de Sclr- 
nomonas , tienen un flagelo polar único o grupos 
de flagelos polares. En Selcnomonas > las células 
son curvadas y poseen un grupo de flagelos im¬ 
plantados centralmente en e! lado cóncavo. En 
este orden, la reproducción se reali/.a mediante 
escisión binaria. 

Las pscudornonadales fotosinléticas se distri¬ 
buyen c-n tres familias: las tiorrodáceas o bac¬ 
terios púrpura del azufre, las alionodáceas o 
bacterios púrpura no sulfúricos y las clorobacte- 
riáceas o bacterios verdes de: azufre. Los bacte¬ 
rios púrpura poseen un pigmento íotOMiitérico 
denominado bacterioelorofiJa y en los bacterios 
verdes del azufre se encuentran dos clmobiocio* 
roídas; todos estos pigmentos, que están relacio¬ 
nados químicamente con las clorofilas de los 
otros grupos vegetales, tienen su absorción máxi¬ 
ma localizada en la región del espectro próxima 
al infrarrojo. Esto permite a los bacterios fototró- 
ficos realizar la fotosíntesis en ausencia de luz 
visible. Al igual que con las clorofilas verdaderas, 
existen pigmentos carotenoides asociados con las 
clorofilas bacterianas. En los bacterios faltan los 
plastos, pero los pigmentos fotosintetizadores se 
localizan en estructuras más sencillas denomina¬ 
das cromatóforos (fig. 6-17). Además de los pig¬ 
mentos, los cromatóforos contienen los enzimos 
y los transportadores de electrones que intervie¬ 
nen en las reacciones fotoquímicas. 

Aunque los pigmentos fotosintéticos bacte¬ 
rianos tienen una estructura química parecida a 
la de las plantas superiores, el proceso fotosintéti- 
co difiere en un cierto número de aspectos. Si 
bien en el transcurso de la fotosíntesis bacteriana 
se absorbe anhídrido carbónico, no se libera oxí¬ 
geno. Las especies bacterianas fotosintéticas se 


encuentran principalmente en h abitar:* anaero- 
hicos. En los Inicíenos púrpura de! a/ufre, los 
compuestos sulfurad »s r-dneidos con frecuencia 
ácido sulfhídrico - a ?xúzit como donantes de 
hidrógeno; se produce azufre libio, q.i" se acumu¬ 
le en el interior de las células en forma de granu¬ 
los refringen les. Los bacterios verdes del azufre 
L * an a cabo un proceso parecido, pero el azufre 
se deposita al exterior. Las atiorrodaccas son or¬ 
ganismos versátiles que pueden vivir anaeróbica- 
mente en presencia de luz o aerobiamente en la 
oscuridad. Para su fotosíntesis, pueden emplear 
diversos donantes de hidrógeno, como compues¬ 
tos orgánicos de hidrógeno molecular; o bien, en 
la oscuridad oxidan estas mismas sustancias para 
obtener energía para la síntesis. 

Las pscudornonadales quimiosintéticas oxi¬ 
dan compuestos como amoníaco, nitritos, meta¬ 
no, monóxido de carbono, azufre y compuestos 
sulfurados. En este grupo están los bacterios ni- 
trificadorcs, que oxidan amoníaco para producir 
nitritos, y nitritos hasta el nivel de nitratos ( Ni¬ 
tro so mas y Ni r robar ter). La energía obtenida a 
partir de esta oxidación se empica para producir 
enlaces fosfato de alta energía y para reducir 
anhídrido carbónico. A diferencia de las especies 
fotosintetizaJoras, las pseudomonales quimiosin- 
téticas son predominantemente aerobias. En la 
mayoría de los casos, c! oxígeno atmosférico 
actúa como aceptar final del hidrogeno. 

Morfológicamente, uno de ios grupos más 
singulares ae pseudomonadaies son ¡as ¿aulobac- 
tenáceas. En esta familia, las células suelen estar 
tijas sobre el sustrato mediante un pedúnculo 
provisto de un disco adhesivo basal (fig. 6-18 A). 
En el género Caulobactcr . las céiuias son vibrioi- 
des -es decir, en forma de basíoncito curvo- y 
poseen un pedúnculo protoplasmático unido a un 
extremo. En Gañionella (fig. 6-18 B. C), la célula 
es reniforme o bicóncava, con un pedúnculo uni¬ 
do lateralmente y retorcido en espiral, impregnado 
de hidróxido férrico. El pedúnculo de Gallio- 
nella no está constituido por materia viva. 

Las células de las espiriláceas son de tipo 
espirilo o de tipo vibrio. En Spirilhun-L fig. 6-19 
A-C) están flageladas poiarmente / pero algunos 
vibrios poseen un pincel lateral delflagelos. Estos 
bacterios son básicamente formas acuáticas, aun¬ 
que algunas especies (entre las cuales Vibrio com- 
ma, causante del cólera) son patógenas para el 
hombre o para los animales. 

ORDEN CLAMIDOBACTLRIALES. Las células 
de las clamidobacteriales, o ‘'bacterios con 
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FIGURA 6-17 Rhociospirillum rubrum. Micrografia electrónica de un c< 
en donde pueden observarse cromatóforos. pe, pared celular; me, membrana 
ca; cr. cromatóforo; g, gránulo. (Según Boatman. reimpreso con permiso d 
Institute Press, de Journal of Cell Biology, 1964, vol, 20 (2). pág. 303, fig. 7.) 
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o.o A C*vtob»ctv .HuidJes. FO- <a de células padunw! X 37 500. B. 
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FIGURA 0-19 A, 6. Sp'rñlnm ¿¡yrpens. A. fotografía en campo oscuro ri(- una céluid 
viva, con los fíaoslos no vis-bles, x 2500; 6. previa tinción de los flagelos, x 4400. C, 
S. beijeriackii, x 6000. 'Según ViWúyx.s v n>tt 2 nhe.-g, con oerrmso del hUfírnadonul Bulla- 
un úf Bacterioiogical Nznr.enthvjre and Tjxonumy.) 


vaina’*, tienen una estructura parecida a ías 
eubacteriales. Sin embargo, en muchos casos las 
células están encerradas en el interior ele una 
vaina cilindrica, formando un largo filamento. 
Dentro de la vaina, las células, en forma de 
bastoncito o de cuco, se reproducen por escisión. 
Con frecuencia se. deposita hidrexido férrico o 
b ¡dióxido de manganeso sobre la vaina, dándole 
un color amarillo pardo. En Crcnoihrix , las célu¬ 
las son cocoules y están dispuestas en vanas se¬ 
ries, con una vaina en forma de embudo; en 
Splwerotiüus ff ; 2 . 6-20 A, 3), las células, bacili¬ 
formes, forman una c o!a serie en el interior de 


una vaina cilindrica. 

En Sph-iemUhis, e liberan células flageladas 
por el extremo abvtc do la vaina. Dichas células 
nadan übfcnKtiie y acaban lijándose para produ- 


fijarse sobre un filamento preexistente, en cuyo 
caso el nuevo ¡da;;nnto pao se desarrolla parece 
ser una rama del mú- antiguo. 1:1 leonino ramifi¬ 
cación falsa se aplica a » vio cuso, o al caso de 


que so produzcan filamentos parecidos a ramifica 
dones por deslizamiento de las células dentro d 
la vaina. Es frecuente que por el extremo abierta 
de la vaina infundibuliforme de Crenothrix esca 
pon células que originarán nuevos filamentos, El 
este género, también pueden producirse nuevo 
filamentos por fragmentación. 

Las clainidobacterialcs son organismos actr.Ui 
eos, algunos de los cuales son responsables de I 
acumulación del ‘'hierro de los pantanos’*. Sphue 
roiiilus se encuentra en el agua rica en materi 
orgánica, como en *a de albañal, y suele emplear 
se como indicador de polución. 


ORDI N litXíilA LOAl.rs. Las especies acuáts 


cas imimdas cu este grupo pueden denominar* 
■'algas a/.u':.s u-coloras". i¡e%giQ;od (fig. 6-21) 1 
7 luothn.x, los roeos mejor conocidos, parecei 
ser práctica'! -uto idénticos a las algas azules fila 
•nentO'is del gé ioro Oscilhioria. Beggiatoa ) 


r'tiorhnx son quinrioautótrofos que oxidan lo: 
sulfuros a oou.e y. al igual que los bacterio 
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FIGURA 6 20 Sphoerotillus natans: A, masa de fila¬ 
mentos de una colonia, x 650; B. un solo filamento 
aumentado para mostrar el detalle, X 2500. (Fotografías 
cedidas por J. L. Stokes con permiso del Journal of Bacte - 
rio/ogy.) 

púrpura del azufre, acumulan granulos de azufre 
libre en las células. Debido a la presencia de los 
gránulos refringentes de azufre, las masas de fila¬ 
mentos aparecen blancuzcas. 

Los filamentos de Beggistoa flotan libremen¬ 
te y son capaces de realizar movimientos de desli- 

138 PLANTAS NO VASCULARES 




FIGURA 6-21 Beggiotos alba: A. colonia de filamen¬ 
tos en agua, fotografiada con luz reflejada, X 18; B, C. 
detalle de los filamentos, en contraste de fase oscuro. Los 
septos transversales son visibles en un filamento próximo 
a la muerte (B); granos de azufre presentes en filamentos 
iC) que han sido expuestos a un medio rico en ácido 
sulfhídrico. (Fotografías cedidas por R. S. Wolfe, de 
Faust y Wolfe, con permiso de Jou/rraT'of Bacteriology.) 


zamiento y de flexión. Las células no son flagela¬ 
das y su movilidad no puede atribuirse a ningún 
mecanismo conocido en otros grupos de bacte¬ 
rios. Sin embargo, el mismo tipo de movimiento 
se encuentra en Oscillatoria, una cianofícea (véase 
cap. 8). Los filamentos de Thiothrix, que son 
inmóviles y unidos al sustrato, son gregarios y se 
presentan en forma de grupos arrosetados. 

En las beggiatoales, la reproducción de las 






FIGURA 6-22 Aspecto de un filamento de Caryophd- 
non, X 45C0. 


células se realiza por fisión, aunque por fragmen¬ 
tación pueden producirse nuevas colonias. Con 
frecuencia se separan segmentos cortos de fila¬ 
mentos constituidos por unas pocas células. Son 
< comparables a ciertas estructuras reproductoras 
• de muchas cianofíceas. 

ORDEN Cariokanalks. Los cariofanales 
g constituyen un pequeño grupo de relaciones in¬ 
ciertas. Caryof/hanon produce filamentos de 40 
mieras de longitud y 4 mieras de anchura (fig. 
6-22). Dichos filamentos producen segmentos de 
10 a 30 células. Estos filamentos son liberado* y 
>c desplazan por la acción de numerosos flagelos. 
Las células de cada filamento se reproducen por 
escisión. En estes organismos, los cuerpos nu¬ 
cleares son c-ar^mente visibles en células vivas sin 
teñir. 

Caryophatton se encuentra con frecuencia en 
- grandes cantidades en la boñiga de vaca. En el 
- agua rica en materia orgánica y en los intestinos 
de los animales pueden encontrarse formas próxi¬ 
mas. 


ORDEN KSPIROQUETALKS. En los espiroque- 
tales, las células son largas, finas, arrolladas en 
espiral y móviles. Poseen paredes delicadas y son 
muy flexibles. Estos espirilos pueden alcanzar 0,5 
mm de longitud, pero tienen un diámetro peque¬ 
ño. La célula está limitada por una membrana 
fina, que tiene arrollado exteriormente y en espi¬ 
ral un haz de finos filamentos. Este haz de fila¬ 
mentos está firmemente anclado en el citoplasma, 
en cada uno de los extremos de la célula. Estos 
filamentos tienen una composición química pa¬ 
recida a la de los flagelos de otros bacterios y 

son contráctiles. Las activas inflexiones de la cé- 

• 

lula y su movilidad están, según parece, provoca¬ 
das por la contracción de estos filamentos. 

Se distinguen dos familias: las treponernatá- 
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FIGURA 6-23 Treponema p.illidum. Células teñidas 
por impregnación argéntica de un corte del tejido de» 
hígado humano, X 5000. 




FIGURA 6-24 Rhodomicrobium vanniellii: A, células 
pedunculadas; B, célula aislada flagelada. (Según Douglas 
y Wolfe con permiso del Journal of Bacteriology.) 







FIGURA 6 25 A. B , M/s 0C occus fu¡vu$: A. fructifi¬ 
caciones maduras, X 30; B, caulas teñidas, algunas de las 
cuales se encuentran forrr, WJO m icrocisles, x 1100 . C, 
Myxococcus sp., microcif.t*% maduros teñidos, obtenidos 
por aplastamiento de una tarificación, x 1500. (Foto¬ 
grafías de N. A. Woods, wjitn Henrici y Ordal, con per ni 
so de 0. C. Heoth and C 





FIGURA 6-25 O í: ^.3S 
X 15. (l'itc*ji‘jfTi cedida 


u ortivas •:! ?1 desaíro 
por J. T. 3om.-:r, 


3 de una fructificación de Choru’rc nyc?*- 
p H«»cor J. f. Bonccr. con 


p.rnnivj de P;incetcn Unue.siiy -f^ss, copyright i3I52.) 
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ceas y las espiroquetáceas. Las células de la pri¬ 
mera tienen menos de 20 mieras de longitud: las 
de la segunda varían de 30 a r'OO mieras. Las 
ircponematáceas son esencialmente parásitos y 
pueden provocar la sífilis (Trepánenla pallidum: 
fig. 6-23) y la frambesia (T. pertenuei en el 
hombre y diversas enfermedades en los mam ite¬ 
res y aves. Leptospira. un componente de este 
grupo, puede observarse en el sarro de los dientes 
y encías aparentemente sanos. Algunas especies 
de Borrelia provocan fiebres recurrentes, y una 
de ellas (B. vincenri) está relacionada con el lla¬ 
mado boca de h*r trincheras. La mayor parte de 
lasespiroquetáaeas viven en aguas estancadas, aguas 
residuales y hábitats parecidos, aunque unas po¬ 
cas parasitan los mariscos. 

OROEN HIFüMICROBlALKS. Las hifomierobia- 
les constituyen un grupo vínico por su estructura 
y reproducción. Las células elíptica* u ovaladas 
de Iliphomicrobium tienen un solo flagelo polar. 
Después de un período de movilidad, estas célu¬ 
las se sedimentan y se fijan al sustrato. A conti¬ 
nuación, se desarrolla un fino filamento a partir 
del extremo de la célula situado en la parte 
opuesta a! punto de unión. En el ápice de este 
filamento se produce una yema, la célula hija. 
Esta célula hija puede separarse y nadar hasta un 
nuevo punte, en donde se une al sustrato y 
produce un nuevo filamento. En el ápice de este 
se van produciendo sucesivamente nuevas •ye¬ 
mas**. Las yemas de Rhodomicrobium (fig. 6-24) 
se mantienen unidas al ápice dei filamento en 
donde forman nuevos filamentos rematados por 
yemas. En el punto medio del filamento que une 
cada par de células se forman paredes transversa¬ 
les. La colonia o retículo de células resultante 
está reunida por los filamentos; algunas células 
bijas son flageladas y pueden dispensarse nadan¬ 
do, como ocurre en Hypboniicrobium. La forma 
de realizarse su crecimiento parece indicar que 
los filamentos de ambos géneros tienen en reali¬ 
dad una estructura tubular. /ihodomicrobium es 
fotoautolrófico y probablemente está relacionado 
ccn los bacterios púrpura aiiorrodáceos: IIy pin* 
ni icrobiurn es saprofítico. 

OX1.-I N MiXCB ac r i.R! a1. 1 : s. Eos mixclvctena 
? e> v denominan bacterios inucihjpnosos. Sus ce- 
.’jú r *s rice.en forma de bu-.tone-do cor» sus extraños 
redondeados o apuntados y poseen paredes tinas. 
Nc presentan flagelos, pero son capaces de movi¬ 
mientos de deslizamiento tanto individuales como 
colectivos. Las coimas «o deslban sobre üv*. erial • s 


-f •' 
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FIGURA 6-26 Microfotograf ía de un cultivo joven de 

Mycobücteriu/n tuberculosum, X 1000. Obsérvense los fi¬ 
lamentos ramificados. 

mucosos segregados por ellas, sustancias que tien¬ 
den además a mantener las células reunidas entre 
sí. La reproducción se realiza por escisión. 

La característica más notable de los bacterios 
mucilaginosos es su producción de fructiiicacio- 
nes" comunes. Algunas de éstas, visibles a simple 
vista, pueden presentar coloraciones vivas. Ln la 
formación de fructificaciones, un gran número de 
células emigran juntas, produciendo una masa 
agregada. En Myxococcus ífig. 6-25 A O» las ce- 
tulas de estos amonronamientos en forma de al¬ 
mohadilla se convierten en cuerpos cisi i formes y 
no se produce ningún nuevo desarrollo. Ln Chon- 
üromyccs, un género más complejo (fig. 6-26 Dj, 
las células aglutinadas producen una pequeña es¬ 
tructura ramificada, de forma arbustiva. Cada una 
de las ramas está coronada por un gran macroois- 
te; dentro de él se encuentran numerosos quistes 
menores (rnicroustes) del tipo que encontrarnos 
en Myxococcus. hl pedúnculo esta tormado por 
tmicus endurecido y células no en quistadas. Ln el 
momento de la germinación, cada macrocisto ori¬ 
gina una sola célula vegetativa. No todas las espe¬ 
cies comprendidas dentro de las mixobacueiudos 
forman fructificaciones complejas y quistes. ! as 
células de Sporocyrophagu se enquistan pero no 
producen fructificaciones; las de Cyihopaga no 
producen ni quistes ni fructificaciones. 

Los mi.xobactcrios abunden cu ciertos tipos 
de suelos, sobre edmreol o m-i-era! vegetal en 
puti^fáceión y en hábitat* imuho*. >o:i capaces 
de malar y díguir células <L* o* ros bacterios y 
hongo:* un estos hé uta»s: orí os tienen notable ac-’ 
tividad «n U descomposición de 'a celulosa.,-- 

UHÍM.N ACJ iNAMIOKTaLKS. La característica 
divíi.p. •. i más importante do Ua rtcimomicctcs es 
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FIGURA 6-27 A, B, Actinomyces, X 750. C, Nocardia, filamentos procedentes de un cultivo joven, X 1200. D. E. 
Streptomyces: D, micrografías electrónicas de esporas reunidas en cadena X 40 000; E, esporas aisladas, x 55 000. (A. B. 
fotografías cedidas por A. Howell. de Howell, Murphy, Paul y Stephan, con permiso de Journal of Bscteriology; C. 
fotografía cedida por. M. Fore; D, E, fotografías cedidas por H. D. Tresner, Oavis y Backus con permiso de Journal of 
Bacteriology.) 


*3 producción de filamentos o hiías cenocíticos 
(es decir, con numerosos cuerpos nucleares y sin 
septos transversales) parecidos a los que se en¬ 
cuentran en muchos hongos verdaderos. Usías hi- 
fíis tienen un diámetro inferior a! de los hongos 
verdaderos, normalmente no mayor de 1,5 mi¬ 
eras. Su reproducción se realiza por fragmenta¬ 
ción. gemación, escisión, producción de conidios 
o de esporangiósporas móviles. 

Cuatro familias se sitúan en este orden: las 
micobacteriáreas, actinomiceláceas, estrepíomice- 
láceas y actinoplanáccas. Las micobactui inceas se 
incluyen algunas veces dentro de las cu bacteria ¬ 
les. pero en la mayoría de los aspectos parecen 
estar intimamente relacionadas con las aetinomi- 
cctales. Un Myvobactcrium (fig. 6-26) sólo llega a 
formarse un micelio rudimentario, que pronto se 
fragmenta en segmentos ramificados o en forma 
de'basioncito. Ustos segmentos pueden reprodu¬ 
cirse por escisión u originar un nuevo micelio. 
Diversas cepas de Mycobaclerium tuberculosis , es¬ 
pecie ubicuista, provoca la tuberculosis en el 
hombre, animales y aves; M. leprae es el causante 
de la lepra. 

El micelio de las actinomiceláceas es más 
extenso que el de las micobacleriáccas, aunque 
umbién se segmenta de un modo parecido. Los 
jamemos so reproducen cr. A < tmomyces y 
,\ot aráij por escisión binana i fig. 6-2? AL). 
Además, en este último género se da también la 
gemación y la formación de esporas. 

El micelio de las esireptomiceiáceas no pre¬ 
senta nunca fragmentación. En Streptomyces Uig. 
6-27 D, E) existen ramificaciones aéreas especia¬ 
les portadoras de conidios que son completamen¬ 
te distintos de las endósporas de oíros órganos 
bacterianos. Se cree que durante su formación se 
forman septos que separan pequeñas porciones de 
protoplasma del resto del filamento. Estas porcio¬ 
nes se van redondeando y acaban separándose. Al 
germinar, el conidio produce un tubo germinal, 
que se desarrolla hasta formar un nuevo micelio. 
Los conidios de los actinomicetes no son muy 
resistentes al calor, en comparación con las en- 
dósporas de otros bacterios. 

Las actinoplanáceas son organismos reciente¬ 
mente descubiertos. Estos actinomicetes acuáticos 
también producen hifas, que llevan en su ápice 
diminutos esporangios. Los esporangios maduros 
se disgregan, liberando muchas esporas flageladas 
de forma esférica o bacilar. 

Gran parte de los estreptomicetáceas y acti- 
nomicetáceas son organismos que viven en el 
suelo en forma saprofítica. Pueden encontrarse 


también er¡ Ir: materia vegetal o en descomposi¬ 
ción, en el agua y en otros hábitats. Un cierto 
número de actinov; . etcs producen sustancias an¬ 
tibióticos encrmenicnt- importantes, como la es - 
trcntoínicint• y la a clin >;niciua. Como subproduc¬ 
to de la producción de antibióticos por diversas 
especies do Streptomyces se obtiene vitamina 

Bi2- 

O I ROS OK Dí.KES. Se reconocen otros tres 
órdenes de bacterios: las mico plásmateles, las vi¬ 
rales y las rickcUsiabs. Las micoplasmatales cons¬ 
tituyen un pequeño grupo sobre el cual se cono¬ 
cen pocos detalles. Las rickettsiales son responsa¬ 
bles de un cierto número de importantes enfer¬ 
medades entre las cuales se encuentra el tifus y la 
fiebre de las Montañas Rocosas. Algunos bacte¬ 
riólogos las consideran como formas más o me¬ 
nos intermedias entre los bacterios verdaderos y 
los virus, mientras que otros las consideran como 
virales. Las rickettsias son extremadamente pe¬ 
queñas pero de forma parecida a otros bacterios. 
Muchas de ellas viven en el cuerpo de roedores y 
son transmitidas al hombre poi diversos artrópo¬ 
dos que actúan como vectores; todos ellos son 
parásitos que no pueden reproducirse en ausencia 
de células hospedantes vivas. Se encuentran en el 
citoplasma, o ccn menor frecuencia en el núcleo. 
Je las células hospedantes y son baciliformes o 
esféricas. Las virales (.incluidas junto con las 
rickettsiales dentro de la clase microtalobiotes en 
¡a clasificación de Bergey) no pueden considerar¬ 
se que estén íntimamente relacionadas con los 
bacterios. 


RELACIONES 

La simplicidad de la estructura celular y su 
pequeño tamaño parecen separar a los bacterios 
de la mayoría de los otros grupos de organismos. 
Sin embargo, el tamaño es en sí de poco valor, 
de cara a la determinación de inlerrelaciones. 
Así, algunos hongos verdaderos son más peque¬ 
ños que los bacterios mayores. Por su tamaño y 
estructura las algas azules parecen poderse reunir 
con los bacterios. En ambos grupos, la sencilla 
estructura celular, la falta de condriosomas, de 
plastidios, etc., y el bajo grado de complejidad de 
la organización nuclear son los mismos. La esci¬ 
sión binaria es la forma general de reproducción 
y en cada grupo se encuentra poca diferenciación 
celular. Se ha sugerido que estas dos divisiones 
podrían reunirse en una línea de evolución y han 
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sido incluidas conjuntamente dentro del grupo de 
las “protistas inferiores”. El “núcleo” de los cia- 
nófitos y de los esquizomicófitos se ha denomi¬ 
nado núcleo procaiiótico, para diferenciarlo del 
eucariótico de los demás organismos. Sin embar¬ 
go, el de los cianófitos es el grupo menos conoci¬ 
do en muchos aspectos. Se requieren nuevos estu¬ 
dios de su química, reproducción y ultraestructu- 
ra para poder obtener alguna certidumbre sobre 
sus relaciones con los bacterios. Los bacterios 
fueron considerados al principio como relaciona¬ 


dos con los hongos verdaderos. Sin embargo, los 
hongos verdaderos están provistos de células con 
un elevado nivel de organización y se diferencian 
en otros aspectos. 

La simplicidad estructural de los bacterios 
puede no ser debida necesariamente a su primiti¬ 
vismo. Probablemente algunos grupos de bacte¬ 
rios han derivado de formas más complejas por 
evolución regresiva. Son simples solamente en 
cuanto a su estructura; químicamente, son tan 
complejos o más que otros organismos. 
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GRUPOS DE ALGAS 


r.n orro tiempo, los organismos denominados ateas se incluían 
en una so'a categoría. Al ir aumentando nuciros eoRocmuenlos, 
s0 bre todo gracias a los estudios de bioquímica y de fisiología im 
viéndose ciaramenlc hasta qué punto el grupo "algas era «rtuicial 
Fn general, se considera actualmente que las algas comprenden 
va'ias líneas de evolución paralela, relacionadas sólo muy de lejos; 
por e'lo, las trataremos aquí como divisiones distintas ...n embargo, 
estas divisiones tienen algunas características en común que las 
distinguen de otras divisiones de plantas. De aquí, que e! termino 
alga, al igual que el término general talófi.o. tenga todama utilidad 
en el vocabulario botánico. Sin duda continuara empleándose, 
aunque ya no se considerará más como una categoría tormal. 


CARACTERES 
DISTINTIVOS DE LAS 
Al.CAS 

Típicamente, las algas poseen clorofila y son fotosin Icticas, 
mientras que los hongos y organismos similares tentre los cu Jes 
,. a!>c la mayoría de los bacte.r.s) son saproitticos o Pasitos. 

Amuras 3 tees no reaüzan la fot crin tesis, v¿''> ooso,va f c c0 , a 
inayoiía de los casos que han derivado le formas porte ■•oras ve 

doroiüa. Existen algas que pueden «. auto o 

secfm sean las condiciones a las cueros e- en .xpurn.i ^l- v 
íl¡unos bacterios son fotosiutetbadores; «m embargo, no.tu.lmu, e 
¿¿Ce» a/ufre o c’gún compuesto de azufre como ^producto 
de s« actividad meUbóHca mientras que Us sigas producen -«¡geno. 
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F¡> j.tSs difícil distinguí’’ algas <V los 

protozoos flagd&das. Algunos o ^-¿mSíüo . u.vsni»- 
do f - c incoloros, así como a!gü¡ o., otros poii ido 
its ds clorofila, pueden ser co'.sjo-si.-dc.s como 
algas o corno protozoos. Fu re.ílki*d, *!e>«.os 
autores incluyen estos c»5gaiv!s¿-v:os er. un grupo 
(ios protistos) independiente de lo? reinos vegeta! 
y animal. Típicamente, la presenil ele una paie-.i 
celulósica rígida en organismos unicelnlarc? y liñ¬ 
uda Jos es suficiente para clasificarlos entre ic; 
algas; pero esto es estrictamente a-bitrario, puer¬ 
to que muchos flabelados íotodntet iza dores no 
poseen pared celulósica. 

No suele ser difícil la distinción entre los 
grupos de algas y los demás grupos vegetales, si 
se dispone de material en fase de reproducción. 
Las estructuras reproductoras de Lis algas son 
unicelulares, sin capas de células estériles. Ln 
unos pocos casos existen estructuras que al alcan¬ 
zar la madurez son multicelulares (como en los 
brió ti tos) Pero siguiendo su desarrollo se hace 
evidente que no existe separación entre las capas 
celulares internas fértiles y las capas externas 
estériles. Existe, sin embargo, una excepción y 
aún únicamente en el órgano reproductor mascu¬ 
lino en el caso de las carofileas (véase cap. 15). 
Sin embargo, otras características morfológica 
permiten situar a estas plantas entre las algas. 

En las algas, el zigoto raramente se desarroU.i 
para originar un embrión pluricelular mientra.'» 
todavía so encuentra en la rianu femenina. En 
realidad, tanto los gametangios masculinos como 
les femeninos pueden soltar gametos, de modo 
que la singamia tiene lugar en el agua. En gene¬ 
ral, el zigoto es independiente del gametófito 
desde el momento de su formación. 

Otra característica distintiva de las algas es la 
ausencia de un auténtico sistema vascular. F.n 
efecto, no se encuentran entre ellas raíces verda¬ 
deras, tallos ni hojas. En general, la diferencia¬ 
ción en tejidos es pequeña. Ln uno de los grupos 
más complejos de algas, el de los feófitos (algas 
pardas), algunos géneros pluricelulares poseen 
partes parecidas a raíces, a tallos y a hojas (véase 
cap. 4). En algunas de éstas se encuentran seme¬ 
janzas bastante sorprendentes con el floema y los 
tejidos meristemáticos de las plantas vasculares. 

La reproducción vegetativa (o asexual) es 
corriente en las algas, y se realiza con la emisión 
de un buen número de tipos de esporas. Las 
esporas flageladas se denominan zoosporas (pía- 
nósporas), mientras que las formas no flageladas 
se denominan aplanósporas. En algunas especies, 
el contenido celular se redondea y se rodea por 


una gruesa mciutrana. S* en su 


constitución in¬ 


terviene. la pared celular originar 
ttiltanie se denomina un achato; 


: S la espora re- 
si se forma una 


nueva pared interna, se Imía do una 



CARACTERES 
DISTINTIVOS DE LAS 
DIVISIONES DF LAS ALGAS 

F.n este texto, distinguimos ocho divisiones 
de algas. Cada una de las divisiones: crhófUos, 
pirrófitos, xantófitos y clorónos poseen dos cla¬ 
ses, mientras que cada uno de los demás (ciaxiófi- 
tos, feófitos, rodó filos y euglenófitos) compren¬ 
den solamente una clase. La labia 7-i contiene la 
lista de las principales características distintivas 
de las divisiones (y clases) de las al^as. Los datos 
relativos a algunas divisiones son aún incomple¬ 
tos, puesto que sólo algunas especies de ellas han 
sido estudiadas. No se sabe aí^n si estas especies 
son o no representativas de 1¿K totalidad de la 
división. En cada grupo se conocen actualmente 
organismos que deben considerarse como excep¬ 
ciones. Después de nuevos estudios, es posible 
que algunas de estas algas hayan de ser adscritas 
a una categoría distinta. 

Lo* criterios más importantes que se em¬ 
plean en la distinción di: las divisiones son bio¬ 
químicos y se basan en pigmentos, sustancias de 
reserva y composición química de las paredes 
celulares. Entre ¡os pigmentos cabe incluir no 
sóle un cierto número de clorofilas sino también 
los demás pigmentos liposolubles, los carotenoi- 
des (carotenos y xantofiias) y las ficobilinas (fi- 
cocianina y ficoeritrina), hidrosolubles. La estruc¬ 
tura submicroscópica (o uitraestructura) del clo- 
roplasto 1 es idéntica en todos los grupos de plan¬ 
tas. Dichos organillos están limitados por una 
doble membrana e integrados por muchas bandas 
comprimidas o pilas de laminillas agrupadas por 
pares (véanse figs. 10-2 D. 11-4 D, 12-2 A, 13, 
14-2 A, C, 15-2). Las sustancias almacenadas, o 
de reserva, pueden estar constituidas por algunos 
tipos de glúcidos, proteínas o grasas y aceites. 
Otros criterios importantes se basan en la presen¬ 
cia o ausencia de células móviles flageladas: el 
número, longitud relativa, morfología e implanta¬ 
ción de los flagelos en estas células (fig. 7-1 A-I). 

1 Ll término cloroplasto se aplica a todos los plastidios 
que contienen clorofila y presentan una estructura lamo 
losa; el término cromotóforo se reserva a los orgánulos 
desprovistos de laminillas, como los que se encuentran en 
las bacterias y en animales. 
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Al igual que en los eumieoíes, los flagelos lisos y 
carentes de bé* Lulas se denominan flagelos lisos 
(fig. 7-1 A): los flagelos provistos de pelos trans¬ 
versal es finos ío masfigonemas) en toda su longi¬ 
tud son lo> flagelos ba/bulados (fig. 7-1 C, F). 

Otras caí a el er Esticas empleadas cu la distin¬ 
ción y caracterización de las divisiones y clases 
tic algas se basan en el grado de civilización 
nuclear y en si las células son uniuucieadas o 
phirbmcit-ad':?.; en el tipo de reproducción sexual, 
si existe ésta (hugamia, a ni so gomia u oogam'a , 
fig. 7-2 i; y en el tipo de alternancia de generacio¬ 
nes existente (localización de la singamia y de la 
meiosis en el ciclo vita!; fig. 7-3). 

FILOGENIA DE LAS ALGAS 

La presencia de pigmentos ficobiiínicos tanto 
en los cianófitos (algas azules) como en los rodó- 
fitos (algas rojas) y la existencia de conexiones 
proloplasmáticas entre las células de algunos de 
sus representantes puede ser una indicación de un 
posible origen común. La simplicidad de la es¬ 
tructura del cloroplasto de los rodófiíos (véase 
cap. 12) puede ser significativa en cuanto a poner 
de manifiesto una estrecha relación con los cíanó- 
:iros. Sin embargo, otros detalles citoíógicos y 
morfológicos confieren a estos dos grupos carac- 
•eríslicas evolutivas extremadamente divergentes. 
Debido a la presencia de ficobilinas, las criptofi- 
cea.» fcviptomonadales). de ios pirrófitos, es posi¬ 
ble que estén también relacionadas con los ciar.ó- 
fitos y los rodófiíos. Sin embargo, los pigmentos 
ficobiiínicos pueden haber aparecido indepen¬ 
dientemente en las criptofíceas, puesto que se 
encuentran flagelos en la gran mayoría de las 
criptofíceas, mientras que faltan en las otras dos 
divisiones. Las criptofíceas contienen clorofila c 
además de clorofila </ y de las ficobilinas. Por 
esta razón es posible que hayan evolucionado a 
partir de una forma que habría originado tam¬ 
bién otra linca representada por los pirrófitos 
más típicos, las dinofíceas (dinofiagelados). Esta 
última clase, que carece de ficobilinas, posee 
abundantes pigmentos carotenoides, así como 
clorofila c, cosa que también ocurre en los feófi¬ 
tos (algas pardas) y en algunos componentes de 
los crisófitos (básicamente las bacilariofíceas o 
diatomeas). En estas dos clases abunda también 
otro carotenoide, la fucoxantina. La sustancia de 
reserva es la laminarina u otro compuesto íntima¬ 
mente relacionado con ella, la crisolaminarina. 
hstas sustancias se diferencian de los glúcidos 



IGURA 7-1 i ¡pos de dotación flagelar de las células 
móviles. A, C. F-l, inserción apical; B, D. E. inserción 
lateral: A, flagelo liso; 3, (labelo ecuatorial ^ flagelo Icr.gi- 
tutímyl; C, F. flagelos herbolados; G. flagelos i socontos 


(iguales/; O, E, H, (¡.igeios neterocomos mesigualesi; I, 
tlagclos estafa no corrí os (insertos en cotona). 



FIGURA 7 2 Tipos de reproducción sexual: A-C, por 
lo menos un gameto móvil; A, B, ambos gametos móviles; 
C, gameto masculino móvil; D-F, ningún gameto móvil. 


GRUPOS DE ALGAS 147 


TABLA 7-1 


PRINCIPALES CARACTERISTICAS DE LAS CLASES DE ALGAS 


Divifión y clase 



Pigmentos 



flatacis* 
luí«w 
m lux* ¿atina 
mivoxaiMofila 




ili«¿ 1 .v\ 2 nttna 



pcriijuna 



a- c-;^' rene 

? Z'J3UC:!R3 


l5v ¿.'FITOS 



1>#NJ 


W.Wi ’KVW 


cloro©* < ‘ 
a. í-crotrno 

dial ‘íovjníin.t 

duí^vir.iina* 

dir>: 

ftuvxj'-nna 


lute-ru 


a-, ¿ rs '.cno 


Sustancias de reserva Dotación flagelar 


almidone cianófitos 

ligamento a. 1-6. 1*4) 
cianoficina y otras 
protemas; 
no se han citad* 


anulosa 

~ ¡ímlTTTp cetina: 
ligamento Cl l 1, I 6) 



cásotommarina 
i leucosina: 
ligamento ¿ 1 3. 1*6) 
fucoitcrul y otros 2 


Pared celular 


ninguna 






(aplanado o 
? Barbullido), I lon¬ 
gitudinal (lísO) 



1.2 de inserción 
apical ío suba pical); 
1 barbulado (o ? li¬ 
so) 

1 iguales, lisos 
] dcsigu «les, subigua¬ 
les. el más largo b.-.r- 
bulado 


sólo en célula repro¬ 
ductora f masculina), 
I barbulado 

? 2 


celulosa 
pee tina 


puede faltar 


silicillc.'.d.i 


• tLobilm.-s er.v-r*f-5¿s en las üprjtíceas que ve Lar. o' lo son en su mayor parte JktrPasdc las que s 
o . en los íodófr-cs > tz los cianofiios. 

♦ 

: S n demasiado pocas \¡s algas extrañadas para establecer eei crjli*.:cinm:i rigurosas. 
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TABLA 7-1 

PRINCIPALES CARACTERISTICAS DF LAS CLASES DI ALGAS (Continuación) 


División v clase 


FEO FITOS 

feoJiceas 


ROIX) FITOS 

Rodo fíceos 


Pigmentos 


clorofila a, c 

a-, ¿caroteno 

flavoxantina 

fucoxantina 

lu teína 

violaxantina 

neox.Nitina 


clorofila a, ? d 
a-, ¡1 caroteno 
lu teína 
? faraxnn!**? 
zeaxantina 
alofícocianina 
6*. <*-. rf i coeri¬ 
trina 

6- c- r-fioocianifia 


XANTOFITOS 


clorofila a 

¿caroteno 

xantofíUs 


Xa uro fíceos 


¿lofs'ir, 


• •* 


Ctoramonado- 
fñ cas 


EOGLFNO 

II ros 

I'Mfdetw- 

fíceos 




cloro- 

prros 


a oro - 

PÍCEAS 



anteraxantina 
astaxantina 
neoxa atina 

clorofila <7, h 
¿caroteno 


Coro fíceos 


Oí caroteno 

jsta\ 2 ntir.a 

luteiTKi 

ncoxantina 

Ml'nncina 4 

«ifonoxanrtiN 4 

violaxantina 

/e-txantijia 


Sustancias de reserva 


tominarina 

(ligamento [\ 13. 1-6) 
manitol 

fucosterol y otros 


almidón de Hondea 
(= amilopectina; 
ligamento ct, 1-4, 16. 
-Fo- ! a) 
florido sido 
manoglicorato 
col este rol- 
fucosterol 
Mtosterol 


emoiammarina 
í=leucosina; 
Rganu-ntoj}. 1-3. l-oi 
sitosteru! 


aceite 



íigSRn-nlo ¡ 1 , 


1-3) 

crgosterol 


almidón (“ ami! oxa F 
Faindopcctina; 
ligamento a, 1 4. I />) 


crgnstcrol 
fucosterol 
si tosí crol 
y otros 


y e ai aleño 
I icope no 


Dotación flagelar 


i 


Pared celular 


sólo en células 
reproductoras 
2 de inserción lateral, 
anterior barbulado, 
posterior liso 
I anterior barbulado 


celulosa 
p cetina 
ácido algi'nico 
(algina) 
fucoidina 


ninguna 


2 . de inserción apical 


celulosa 
pectina 
inucilagos di 
versos 
(agar, carra- 
gueninu. \i- 
lana) 
manana 
(algunas con 
carbonato 
calcico o 
magnésico 


dc-agujlev el largo 
! .irbul idii; el cor 
• to liso 


'•elulosa 
pee ti na 


I iguales o desiguales; 
hacia delante, ? bar- 
bulado: bruta atrás 
Miso 


I (2 ó 3) de ins* rción 
apical, harbutediML 
I i! Ic 


I 

1 


cu general 
falla 


2. Je inserción apical, 
iguales, lisos 


también *.8, o una 
coi ma fie fiígelo* 



pcct 


celulosa 

9 

pectina 
(en ocasiones 
con caí bona- 
(o calcico) 


manana 
ruin ilngos 
(xilina) 
quitina 


icio * n células te* 
producto mi 
masculinas 


3 ,’ 


fucosterrl C ,> CK * 1,1 ‘ contienen lOlesicrol, pero 1.% c*pcei s de < ¡i .n Br:tafw» ion tienen en vu lugar Mtostciol u 

Sólo en la* formas '«íouadas 





















































































































































































F’í-ij-.ícjs V'jrd«s vasculares y 
no vasculares 


1N 


.v. . o>» 

o:rvjvnxs - 




í-rme-' > 



M;U»s ' 


t f 


f-c> r - orí Jo-rrunu:* 

\ \ 

MltfíS-5 

\ \ 

Célu»a; hap’oiclt'S 


A. Z ició rica 



Meiosis *• 
Singamia - 


Gametos 


(Mitosír) 

\\ 




Cir* üar. iuiploict** 


B. Garre»»ico 



Viu oras 

Smgan iin 


Gametos 

// 

Miioí.:s 

/ / 

Fase multicelular 

\ \ 

Vhtosis 


Células haploídes 


C. EspÓMca 




¿ ¡goto (— M eiocito) 



2N 


Zigoto 

\ 

Mitos is 

\ 

Fase predominante 

/ 

/ 

Mitosis 

/ 

/ 

/ 

Meiocito 




2N 


Zigoto 

\ 

M itcsis 

\ 

Fase multicelular 


1 


Mitosis 


Meiocito 


Meiosis 


FIGURA 7-3 Tipos de alternancia de generaciones. A, meiosis zigótica: la fase predo¬ 
minante es haploide, el zigoto es la única fase diploide y actúa como meiocito. B, meiosis 
gamética: la fase predominante es diploide, la meiosis se realiza en cuatro células haploides 
que pueden funcionar directamente como gametos o dividirse mitóticamente para producir 
gametos. C, meiosis espórica: la fase haploide alterna con la fase diploide, con varias 
divisiones mitóticas en cada generación. 
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Cloro! íceí-s 



Diagrama de las pcsib'es relaciones y disposición filogenética de las 


figura 7-4 
clases de alga. 

amiláceos de los rodófitos, cianófitos y piirólitos 
por e! tipo de enlace entre las moléculas de 
Glucosa. Otro parecido entre los feófitos y los 
• •".sofitos se encuentra en la presencia en ambos 
grupos de un flagelo liso y otro bartulado. Si 
todas estas formas han evolucionado a partir de 
un progenitor común es asunto altamente debati¬ 
ble, aunque existen por lo menos dos conjuntos 
claramente distintos. 

También las alga' que carecen de pigmentos 
enmascaradores prese in diversidad morfológica, 
aunque probablemente no tanta como la propia 
de las clases estudiadas hasta aquí. Todas las 
algas fotosintetizadoras poseen clorofila a. Pero 
algunas de estas algas de coloración verde pueden 
poseer exclusivamente esta clorofila común a to¬ 
das (los xantófitos). Además de ella, en los cloró- 
fitos (algas verdes) y en los euglenófitos se en¬ 
cuentra clorofila b. Es posible que estas algas 


hayan tenido un antecesor común, a partir del 
cu 3 l habrían derivado tres líneas de distinta evo¬ 
lución. L.as xantofíceas almacenan crisolaminarina 
y, probablemente, han derivado de la linca crisó- 
fitos-feófitos desde tiempos bastante remotos. 
Los euglenófitos divergieron probablemente poco 
tiempo después de la aparición de la- clorofila b. 
Cosa de gran interés: algunos de los euglenófitos 
poseen los mismos enzimos glucidolíticos que los 
feófitos, y el principal compuesto de reserva de 
los euglenófitos es también parecido al almidón. 

En diversas clases de algas es evidente que se 
ha realizado una evolución paralela de los tipos 
morfológicos. En varias divisiones, las variaciones 
parecen haber tenido lugar de forma independien¬ 
te, originando paral» lalamente formas rizopodia- 
les, flageladas, palmeloides, cocoides, filamentosas 
y sifonadas. 

La mayoría de los botánicos consideran que 
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el grupo de los clorófitos el que con mayor 
probabilidad ha representado el arranque de las 
plantas superiores. Algunos géneros modernos de 
las clorofíceas presentan características que apo¬ 
yan la hipótesis de que las plantas verdes (vascu¬ 
lares y no vasculares) evolucionaron a partir de 
algún precursor perteneciente a las algas verdes o 
de constitución parecida. Las carofíceas represen- 


rf- una sene evolucionaría que divergió pronto 
a los ar.Tecesores de las clorofíceas. Algunos 
coránicos zir considerado que es posible que las 
cirofíceas ¿layan originado a los briófitos. En el 
cicítulo 15 profundizaremos más en la discusión 
¿i estas regiones. 

La figura -4 es un diagrama de las relaciones 
5 ?rre las a^ris y su disposición filogenética. 
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DIVISIÓN CIANÓFITOS 


En ia clase única de ¡as cianofíceas. pertenecientes a los 


cianófi- 


tos taigas azules h hay más de 150 géneros con unas 1500 especies. 
Algunos autores incluyen estas algas en la clase mixoííceas, pertene¬ 
ciente a ¡os irixófitos; otros las consideran relacionadas con los 
bacterios y las clasifican dentro de ¡a clase- esquizoficcas. pertene¬ 
ciente a la división esquizomicófitos. En este texto las considerare¬ 
mos como una división independiente, más próxima a los grupos de 


algas, aunque, después de las investigaciones que se están llevando a 
cabo, sus afinidades con los bacterios no pueden ser ignoradas. 


ESTRUCTURA CELULAR 

La pared celular de las algas azules está compuesta, por lo 
menos, por dos capas (figs. 8-1 A, 2. 3 A, B). La capa más próxima 
al protoplasto está con frecuencia estratificada y puede estar consti¬ 
tuida por celulosa. Sobre ella se encuentra una capa mucilaginosa 
péctica de espesor variable. Algunas veces existe una gruesa vaina 
mucilaginosa externa, probablemente de naturaleza péctica o con un 
cierto contenido en hemicelulosa, segregada por la célula. La vaina 
puede ser muy espesa, estratificada o intensamente coloreada; puede 
presentar color amarillo, pardo, rojo, azul o violeta; hasta cierto 
punto, el color depende de los iones hidrógeno, o pH, o del medio, 
o sustrato, así como de la presencia de numerosos pigmentos. 

La célula en sí posee pocas de las diferenciaciones celulares 
características de las plantas en general. Al microscopio lumínico el 
protoplasto parece estar constituido por una porción interior 
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FIGURA 8-1 Células í-c-cosde ioscianófocs. A. fase 
vegetativa, x 575: B. er, (ate de divóión, x 500: C. ceMa 
aislada de Microcystis. mostrando un vacuolo gastfc.O. 

X 1500. 


incolora, denominada centroplasma, y por otra 
región externa pigmentada, denominada cromo- 
plasma No existe vacudo central ni núcleo orga 
nizado con membrana nuclear y nucléolos. Exis¬ 
ten diversas opiniones sobre la organización exac¬ 
ta del material nuclear, que puede estar distribuí 
do por toda la célula o limitado a la región del 
centroplasma. Se ha afirmado que el materia 
nuclear se encuentra en forma de partículas cor, 
aspecto de bastoncitos o en forma de un retículo 
laxo Todas las descripciones de cromosomas y 
de formación de husos acromáticos, como los 
que se conocen en otras plantas, han sido des¬ 
acreditadas. Esta ausencia de diferenciación del 
protoplasto en orgánulos celulares es parecida a 
la de los bacterios.' 

Les’ ? !sir.cníos de» no se en¬ 

cuentran en plastidios bien delimitados. La es¬ 
tructura de la región del cromoplasma, como n 
podido verse al microscopio elecliómco. paree, 
estar reducida a un retículo granuiar y contiem 
ei material nuclear, los pigmentos, sobre lamí 
nillas submicroscópicas y numerosas inclusiones 
de otro tipo ífig. 8-2. 3 A. B). Entre estas 
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inclusiones se encuentran las reservas alimenticias, 
uue están almacenadas en forma de glucidos y 
proteínas. Dichos glúcidos suelen denominarse al¬ 
midón de cianófitos, se trata de la anulopectma o 
componente ramificado del almidón..También se 
encuentran granulos proteicos hialinos, denomina¬ 
dos algunas veces granulos de ciauoftcma. Se na 
citado la existencia de grasa o de gotitas lipidicas 
ue ro no se han aislado esteróles específicos. Las 
micrografías electrónicas (fig. 8-2, 3 A, B) ponen 
de manifiesto que los pigmentos difusos se en¬ 
cuentran sobre pequeñas laminillas fotosinteticas. 

En algunos casos estas laminillas son abiertas y 
forman vesículas; sin embargo, no se ha observa¬ 
do la presencia de doroplastos bien definidos. 

La clorofila a es el único pigmento verde 
existente. Junto con él se encuentran carotenos, 
xantotüas y íi-cbdinas nrotcináceas. El principal 
caroteno es .¿-caroteno; las principales xanloi.las 
sw , la flavacina. mixoxantma. mixoxantofila, lu¬ 
bina y zeaxantina De las tres ficobilinas que se 
encuentran en ¡as afeas azules, la c-fiociamna. azul, 
está siempre prescito La cficoeriirina. roja, y la 
aloficocianina, azul, pueden encontrarse en algu¬ 
nos casos. La presencia conjunta de la cloro.ua y 
de la c-ficocianina coaí ere a muchos do los cían o- 
t-*o$ su típico < oiur vtTÜt**a¿ulíKlo. Estas aJ * qas 
dVn aparecer rojeas cuando contienen c-íicoenui- 
¡.a en cantidad considerable, aunque en algunos 
casos esta colora.uón rojo* es debida a pigmento- 

no ficobilinicos exiUmues cu ia vaina. 

En delenm-.adas condiciones pueden emon 
tr ur Se ce. la célula pequeños vacílelos gaseosos 
esféricos o irregulares Ufe. 8-1 O. Dichas estruc¬ 
turas se hacen particularmente visibles en las es¬ 
pecies notantes de géneros como Microcyitts . 

-1 phunisumciton y otras. Se ha afirmado que es¬ 
tos vacúolos gaseosos sirven como mecanismo de 
flotación y permiten al alga permanecer sobre o 
cerca de la superficie en condiciones de ilumina¬ 
ción óptimas. Estos vicúolos han sido también 
interpretados como indicadores de condiciones de 

crocipiionlo no s ¿!isl¡»»:vor».*s. 

La división celular se produce mediante esci¬ 
sión del prctoph-lo producida por crecimiento 
centrípeto de la apa interna de ! a pared , eIu ar - 
Sc-ftn paree. 1 nuevo septo corta la célula por 
la'mitad dividiendo su contenido nn des partes 


iguales tfigs. 8-1 B. 3 A. B). No se observan movi¬ 
mientos regulares de material nuclear, y la divi- 
sión es amitófica. 


11 os nombies ,;. réricos usados para los chivitos w 

t»<an en Smith (1950) y Prcscott &W%J*>*.** 

, .do en iñiit'm ca o o Iwcnc prop-acs.vS por «-> v-ct 

v Daily¿1950 y por - mu .-; (1959). 


MOVIMIENTO 

Nunca se encuentran células flageladas, aun¬ 
que. en algunas especies filamentosas desprovistas 
de vaina (como en Oscillatoria y Spirulina), el 
talo muestra un cieito movimiento. Este movi¬ 
miento puede ser un simple deslizamiento o un 
deslizamiento combinado con rotación según un 
eje longitudinal, hasta cierto punto parecido al de 
las mixobacteriales (véase cap. 6). La velocidad y 
la dirección del movimiento depende, en algunos 
casos, de la iluminación y de la temperatura. Se 
han propuesto diversas teorías pata explicar estos 

■ya* <« basan en: corrientes del pro- 
toplasma dentro de la célula; seeix,^.-. - ma¬ 
teriales mucilaginosos por parte de la célula, y 
ondas rítmicas longitudinales provocadas por con 
tracciones y expansiones alternadas de la mem¬ 
brana celular a lo largo de la longitud del fila¬ 
mento. debidas a cambios osmóticos. Otra teoría 
bien conocida relaciona el movimiento de desliza- 
miu-nio con un sistema dinámico de oscilaciones 
,a escala submicroscópica), integrado por. fibrillas 
p.r.topl.ismáticns de naturaleza proteica. Según 
,-m.i teoría, ¡as fibrillas unidas a la superficie pro¬ 
vocan una traslación ño! mucilugo segregado que 
.-ansa ci movimiento de deslizamiento. 


CLASIFICACION Y 

DIVERSIDAD 

MORFOLOGICA 

l’e.a ¡os miembros de los «¡neófitos se han 
«.opuesto nn cierto número de sistemas de clw. 
iii-aci'-n. Debido a que estas algas carecen de 
jifen Aviación celular y poseen morfologta smv 
pl. son pocas las carneterísticas que sirven para 
diferenciar claramente los niveles superiores de 
clasificación. Esto es especialmente cierto a nivel 
de la diferenciación en ó-dones, puesto uue, de¬ 
pendiendo de ¡os nuto.es.- M os :.o han fijado en 
tres, cu -i tro cinco. Así. existen ciertas diferen¬ 
cias de opinión concernientes a Ja valide/, de 
e., un ns de ¡os órdenes, subórdi-m s / temabas 
««•opuestos. Sin embargo, parece ser que existen 
As claras líneas morfológicas de evolución: el 
‘¡'i o fila merdoso y el no fi'.anumlo-o (véase fig- 
¿.¡i ¿i nieuibro más «¿¡.tillo Je esta división, 
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R A 8-3 M¡orografías e.ectr6nics de cé,ulas de^rj^ ^ “ue 

nación del nuevo septo, x 24 800; B ' al ,e ^'"° 3 ^^'7 s 3 ton'y con permiso d e Archiv für Mikrobiolog'e.) 

figura 8-2. (Fotografías cedidas por J. A. Chapman y M. R. J. baiton. y u= 





F'GUnA 84 Diagrama de las posibles lineas de evolución de los cianóf ttos a través de 
la división celular según planos regulares e irregulares. 



FIGURA 3-5, Cianófitos unicelulares: A, Charnaesi- 
phon. x 3000; 8, Dtrmocjrpi, X 1000; C, Pleurocapsa, 
;< 830; 3, S/nechococcus. Xc30; E, Chrococcus, Xd15. 


desde el punto de vista morfológico, debe corres¬ 
ponder a una forma unicelular flotante, como 
Chroococcus o . Synechococcus (fig. 8-5 D, E). 
Cuando una célula de estas formas unicelulares 
alcanza un cierto tamaño, si las condiciones son 
apropiadas se divide y se separa inmediatamente, 
dando origen a dos nuevos individuos. Otra alga 
unicelular, Chamaesiphon, está unida al sustrato 
y presenta una ligera diferenciación en el sentido 
de base y ápice (fig. 8-5 A). Algunos de estos 
tipos unicelulares fijos al sustrato pueden formar 
pequeños grupos, como Dtrmocarpa (fig. 8-5 B). 
o agregados densos, como Pleurocapsa (fig. 
8-5 C), sobre diversos sustratos. Partiendo del ti¬ 
po unicelular, probablemente han derivado for¬ 
mas coloniales. Una línea de evolución ha condu¬ 
cido a las formas no filamentosas (denominadas 
palmeloides), y otra a los tipos filamentosos. Am¬ 
bas han aparecido a partir del mismo grupo pri¬ 
mitivo unicelular, pero siguiendo líneas divergen¬ 
tes (fig. 8-4). 

El tipo de colonia más sencillo, representado 
por Gloeocapsa y Gloeothecc (fig. 8-6 3, C), co¬ 
rresponde a células que permanecen reunidas 
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entre sí después de su división. Cada una de las 
células está encerrada dentro de una pared deli¬ 
mitada y todas las células de la colonia están 
incluidas en una vaina gelatinosa común. La colo¬ 
nia palmeloide suele fragmentarse antes de que se 
produzcan más de cuatro u ocho células. En 
Merismopedia, (fig. 8-6 F), las células se dividen 
regularmente en sólo dos planos. Las células se 
mantienen unidas entre sí formando un conjunto 
monoestratificado de células, monostromático. Si 
se producen divisiones regulares en las tres direc¬ 
ciones del espacio, se produce una colonia cúbica 
del tipo de Eucapsis (fig. 8-6 A). En algunos 
casos, los planos de división son irregulares y las 
células se orientan de una manera completamente 
difusa, como el Mycrocystis (fig. 8-6 D, E). En 
este género, algunas especies forman pequeñas 
colonias esféricas (fig. 8-6 E) y otras forman co¬ 
lonias de grandes dimensiones, difusas, reticuladas 
o claviformes, que contienen miles de células (fig. 
8-6 0). Las células están unidas entre sí por una 
extensa vaina mucilaginosa. En estas colonias la¬ 
xamente organizadas, la* células deben conside¬ 
rarse como individuos separados, puesto que la 
colonia no presenta ningún tipo de diferencia¬ 
ción. 

• 0 

En la línea de evolución hacia los tipos fila¬ 
mentosos, existen formas simples y no ramifica¬ 
das y formas ramificadas. En esta serie, las divi¬ 
siones celulares se producen en un ‘'Olo plano, en 
las formas no ramificadas (fig. 8-7 C, K. L). Sus 
filamentos pueden estar libres o agregados en 
varios tipos de masas mucilaginosas de forma 
regular o irregular. Estas masas suelen presentar 
aspecto de almohadillas o de pelotas, que pueden 
ser libremente flotantes o fijas a diversos sustra¬ 
tos. En Nostoc , los filamentos no ramificados 
(fig, 8-7 C) están reunidos en el seno de una 
matriz mucilaginosa, que produce un cuerpo de 
considerable tamaño (fig. 8-8). En Schizothrix 
(fig. 8-7 D), varios filamentos no ramificados se 
mantienen reunidos en haces paralelos dentro de 
una vaina común. Aunque en las formas ramifica¬ 
das las divisiones se realizan principalmente en un 
solo plano, de vez en cuando las células se divi¬ 
den longitudinalmente en un segundo plano. De 
este modo, puede producirse un talo ramificado 
uniseriado, como en Ha palo siph o n (fig. 8-7 B), o 
un talo ramificado multiseriado, como en Stigo- 
nema (fig. 8-7 G, í). La ramificación de este tipo 
se denomina ..ramificación verdaderá> En algunos 
de estos géneros, como en Hapalosiphon , y como 
resultado desuna división celular incompleta por 
parte del septo producido, se forman entre las 



figura 8 6 Cianófitos coloniales o palmeloides: A, 
B, F, con planos de división regulares; C-E, con plgnos de 
división irregulares. A, Eucapsis , X 690; B, Gfoeocapsa, 
x 2250; C, Gloeothece, X 1235; D, una especie grande e 
irregular de Micccystis, X 325; E, un3 pequeña especie 
redondeada de Microcystis, x555; F, Merismopedia, 
X 1175. 
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FIGURA 8-7 Cianófitos filamentosos: A, H. con falsa ramificación; B. G, I. ramifica¬ 
ción verdadera. A, Scytonema. X 570; B, Hapalosiphon. X 1180; C. pequeña colonia de 
Nostoc. X 1000; D, Schizothrix, con varios tricomas encerrados en una sola vaina, X 10UU. 
E Rivularia con un heterociste basal. X 1095; F, Gloeotrichia. con un heteroc.ste basai. 
x'llOO; G. Stigonema, X 500; H. Tolypothri*. X915; I, Stigonema. X 170; J. Spirulma- 
X 1800; K, Cylindrospermum, con un gran acineto subterminal, X 880; L, Oseillatori , 
X 2355. he, heterociste; ac. acineto. 
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c 1 u 1 asfplasmodesmoblíganos o protop torneos 

jaramente visibles (íig- 8-7 B). 

En los pocos géneros en donde se encuentra 

a denominada ¿falsa ramificación] (como en 
%cvtonema y Tolypothrix\ ñg. 8-7 A, H), eljite- 
^meatolW-fompe simplemente por algún p untos 
I¿ uno o los dos extremos resultantes de la ruptura 
¿ crece hacia fuera de la vainajoraiando una “ra-^ 
mfficación”. La ruptura puede ser debida a la 
; muerte de una célula intercalar o al crecimiento 
! excesivo del filamento en el interior de la vaina 
i (fig. 8-7 A, H). 

1 En la mayoría de las especies filamentosas, la 
1 división y crecimiento celulares tienen lugar en 
! cualquier punto del filamento, pero, en algunos 
géneros, la división celular puede estar localizada 
, de modo dominante en la región apical. En las 
j formas atenuadas, como en Rivularia (fig. 8-7 E), 

• la división y el crecimiento pueden quedar limita- 
! dos a una región intercalar próxima a la larg: 

! célula terminal que podíamos denominar ‘^pelo^, 
Puede considerarse que estas formas con creci¬ 
miento localizado poseerr tipos primitivos de me- 
ristemos intercalares:^ 

En muchas de las especies filamentosas, los 
filamentos tienen un diámetro uniforme en toda 
*.u longitud, como en el caso de Oscillatoria \»i§* 
•j-7 Li. Pero en otras, como en Rivularia (fig. 
8-7 E), los filamentos se adelgazan de forma gra¬ 
dual a partir de una célula próxima! de gran 
tamaño, algunas veces fija al sustrato, o una célu¬ 
la en forma de pelo. En Osciiiatoria % las células 
tienen una longitud uniforme a lo largo de todo 
el filamento. Pero en Rivularia , además de ser 
progresivamente atenuada, las células más próxi¬ 
mas al borde libre del filamento son en general 
tanto más largas cuanto más estrechas son. En 
algunos géneros, las células tienen un tamaño 
uniforme en toda su longitud, aunque las células 
terminales están normalmente adelgazadas en el 
ápice. Diversas especies pueden separarse entre sí 
sobre la base de sus dimensiones celulares (las 
células cortas y anchas se oponen a las largas y 
estrechas). La mayor parte de los géneros fila¬ 
mentosos son más o menos rectilíneos, pero 
oí os, como Spirulina, presentan forma espiral 


o n 


REPRODUCCION 

El principal tipo de reproducción vegetativa 
es la fragmentación...Pero además se producen 
diversos tipos de esporas no "flageladas o de 


y 



FIGURA 8-8 Aspecto macroscópico de Nostoc, in¬ 
crustado en fragmentos de suelo, X 0,4. 


cuerpos parecidos. La división por escisión puede 
producirse por la ruptura de un talo en dos o 
más unidades.. Cada uno de los fragmentos es 
entonces capaz de continuar el crecimiento para 
producir una nueva colonia. La fragmentación es^"~% 
en el caso de la gran mayoría de las especies no 
filamentosas, el único proceso que permite 
aumentar el número de individuos. _ 

'' En las especies filamentosas, loslliorrnogoiiios ) 
son comunes en algunos géneros como en Oscilla - 
torio (fig. 8-9 C). Un hormogonio-. no es un sim¬ 
ple fragmento de un filamento; en efecto, los 
filamentos se rompen en segmentos multicelulares 
CQrtos, que pueden ser capaces de realizar movi¬ 
mientos de deslizamiento. Los hormogonios se li¬ 
beran de su vaina cuando las condiciones de 
crecimiento son óptimas; se desarrollan originan¬ 
do nuevas plantas. La ruptura de un filamento 
para formar un hormogonio puede producirse 
previa muerte de una célula intercalar. Est e pun¬ 
to dq un filamento se denomina tivo de seffánT- 
ciónjo disyuntor, y su forma bicóncava es debida 
afa disminución de la presión en las células 
adyacentes (fig. 8-9 C). Las células de un hormo¬ 
gonio no presentan ningún tipo de diferenciación 
clara, excepto las células terminales, que sonreí 
dondeadas. En algunos casos,, los hormogonios se 
mantienen en fase de reposo. Se pueden originar 
cuando las condiciones son desfavorables, y con 
frecuencia van asociados a cambios rápidos de la 
temperatura y a la desecación, como ocurre cuan¬ 
do un estanque o una corriente de agua se dese¬ 
can. 

Otro tipo de estructura reproductora fortna- 
da por ciertos géneros filamentosos es elv^acineto^ 
de aspecto de espora (fig. 8-9 B), una célula única 
que se desarrolla directamente por metamorfo¬ 
sis a partir de una célula vegetativa. Normalmen¬ 
te, el acineto es considerablemente mayor que 
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FIGURA 8 9 Estructuras reproductoras de ios c>ano- 

fiios: A. heterociste (he) con oapüas (o). en ** h * n '*T* 
non x 2S90, B. acineto M V heterociste (he) en Anahae- 
Z X 1800: C. Iiormogonio (hg, en Osct,atona mostrando 
discos de separación. X 1800; 0, exósporas (ex/, en Cha 
maesiphon, x 3000: E, endósporas (en), en Dermo.arpo, 

x 1000 . 

una célula ordinaria, yj>osee una pared engrosada 
que rodea la pared celular normal. El acineto. 
posee un rico acumulo de reservas alimenticias, 
como gránulos de cianoficina, y es resistente 
frente a las condiciones adversas. En el momento 
Je la germinación, el acineto origina un nuevo 
filamento que sale de la pared celular vieja. Algu¬ 
nos acLnetos germinan de infido ev.dcnte inmedia¬ 
tamente después de haber sido formados, pero 
también pueden permanecer en estado de reposo 
durante un cierto tiempo y ser extremadamente 
resistentes a la, desecación y a las temperaturas 

altas. . . 

Otra ^clase de es tructura del tipo de las espo¬ 
ras es elfheterocistejque es fiesuente en cieito? 
géneros filamentosos (fig- 8-9 A). No esta de 
todo claró si todos los heterocistes se comportan 
de la misma manera. También el heterociste es, 
según parece, una célula diferenciada, que en 
algunos casos actúa produciendo un nuevo fila¬ 
mento: en otros casos se trata de una célula 
degenerada. En último caso, los heterocistes 


pueden ser cuerpos reproductores arcaicos, que 
- han perdido su capacidad para funcionar en cuan¬ 
to a tales. El contenido de los heterocistes es 
'uniformemente denso y generalmente amarillen¬ 
to; sin embargo, en algunos casos su protoglasto 
conserva un vivo color verde azulado. Los heteró^ 
cistes pueden ser interc alares o terminales. Su 
pared sufre un engrasamiento, y sobre cada uno 
(jé los extremos en contacto con el resto del 
filamento se produce un hinchamiento interno o 
papila. En cada papila se encuentra un poro cen¬ 
tral, a través de‘l cual pasa una delicada conexión 
protoplasmática hacia la célula adyacente. Con 
frecuencia, en las proximidades de los poros de 
los heterocistes se encuentran gránulos prominem 
tes y altamente refringentes. Un filamento puede 
fragmentarse en el punto correspondiente a un 
heterociste.. intercalar; así, se considera que . esta 
estructura contribuye a la reproducción vegetati¬ 
va por fragmentación. En algunos filamentos, los 
heterocistes persisten después de haber muerto 
las células vegetativas adyacentes. En formas pro¬ 
vistas de heterocistes y de acinetos, la posición 
de los unos está en relación con la posición de 

los otros. 

En fin. en ciertos gén eros e xiste .a tormacion 
de verdaderas esporas '¡taplanóspoias'j en el inte¬ 
rior de las células. Un tipo de espora verdadera c$ 
la enjfea (fig. 8-9 E). En ciertas especies, co¬ 
mo' las def epífito Dermocurpa. el protoplasto se 
divide en forma endógena en un cierto número 
de unidades. La pared de la célula madre acaba 
disgregándose y libera estas unidades en forma de 
esporas independientes, provistas de una pared 
fina, que son capaces de germinar y crecér inme¬ 
diatamente, originando nuevas plantas. Se han 
descrito casos en los que los heterocistes germi¬ 
nan mediante producción de endósporas. Algunas 
veces puede distinguirse otro tipo de aplanóspora, 
la exóspora^unque la distinción no está bien 
delimitada (fig. 8-9 D). Las exósporas se forman 
de manera bas.'peta en el extremo distal de las 
algas fijas sobre un sustrato, como Chamaesi- 
phon, mediante divisiones transversales del pro- 

toplasto. 

En las algas azules no se ha observado mn- 
, eún tipo Je fusión sexual de ninguno de los tipos 
‘ conocido en la mayor parte de -los otros grupos 
de algas. Sin embargo, existen descripciones re¬ 
cientes de casos de intercambio de material gene- 
. tico Es probfvle que en los cianófitos acaoe 
encontrándose algún tipo de sexualidad parecido 
al que oportunamente hemos descrito entre .os 

bacterios. • 
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DISTRIBUCION Y 
ECOLOGIA 

Los cianófitos, extremadamente ubicuistas, 
aparecen en forma de manchas incrustantes desde 
verdeazuladas hasta pardas o negras, en forma de 
almohadillas macroscópicas o en capas viscosas 
sobre las superficies mojadas de las rocas, del 
suelo o de árboles. En las regiones desérticas, las 
superficies inferiores de muchas rocas están cu¬ 
biertas por algas azules y pueden crecer sobre 
todos los tipos de sustrato. Pueden vivir también 
libremente flotantes (planctónicas) en cualquier 
tipo de medio acuático. Aunque las algas azules 
son, en algunas partes del mundo, abundantes e 
importantes en el mar, en particular en las regio¬ 
nes tropicales, el grupo en conjunto es mucho 
más diverso y notable en los hábitats dulciacuícu- 
las. Los cianófitos se encuentran también en las 
fuentes termales, en el hielo, en diversos tipos de 
asociaciones con otras plantas y animales y en el 
suelo, tanto por encima cpmo por debajo de la 
superficie, hasta una profundidad de un metro o 
quizá más. 

Ciertas especies planctónicas pueden encon¬ 
trarse en cantidades tan grandes que llegan a 
colorear una determinada masa de agua de un 
brillante color verde azulado o incluso rojo. Las 
densas concentraciones de formas planctónicas, 
que son responsables de estas flores de agua 
(blooms), están originadas por ciertas especies de 
algas no filamentosas como Microcystis (fig. 
8-0 D, E), y por géneros filamentosos entre los 
cuales cabe contar Aphanizomenon, Nostoc, 
Gloeotrichia y Oscillatoria (figs. 7 C, F, L. 
8-9 A). Las condiciones óptimas para que se for¬ 
men tales flores de agua son el resultado de la 
interacción de muchos factores. Cuando las aguas 
someras y cálidas, que poseen un alto contenido 
en nitrógeno y posiblemente también en fósforo, 
quedan expuestas a largos períodos de luz diurna, 
favorecen la aparición de flores de agua. En las 
aguas destinadas al suministro de agua potable 
(por ejemplo, en los depósitos) se pueden presen¬ 
tar floraciones de este tipo, especialmente perju¬ 
diciales, puesto que tienden a tapar los poros de 
los filtros. En condiciones extremas de crecimien¬ 
to de estas algas, el agua puede ser inadecuada 
para el consumo humano o de los animales do¬ 
mésticos y puede llegar a ser tóxica para los 
peces y para otros organismos, acuáticos. Si la 
concentración de algas es relativamente baja, el 
resultado se limita a la aparición de un sabor u 
olor desagrada bles\Se conocen casos en que los 


animales domésticos, incluso el ganado vacuno y 
lanar, han sucumbido después de ingerir aguas 
contaminadas con ciertas especies de Microcystis, 
Anabaena y Aphanizomenon. No se conocen ca¬ 
sos de muerte entre seres humanos, aunque mu¬ 
chos casos de transtornos gastrointestinales con 
un resultado parecido al de la gripe, de una 
duración de 24 horas, pueden ser debidos a sus¬ 
tancias tóxicas de este tipo. La naturaleza de las 
sustancias producidas por Microcystis ha ¿ido es¬ 
tudiada por investigadores de los laboratorios del 
National Research Council del Canadá. La toxina 
en cuestión, una mezcla de cinco polipéptidos 
constituidos por uniones de diez aminoácidos, 
queda retenida en el interior de las células alga. 
Cuando las células se rompen, la toxina provoca 
dificultades respiratorias y la destrucción del teji¬ 
do del hígado. En experimentos realizados con 
ratones (dosis de 80-120 mg/kg de peso corpo¬ 
ral). se produce la muerte después de una o dos 
horas. Las aves salvajes no son susceptibles frente 
a esta toxina; sin embargo, lo son a otra segrega¬ 
da por una especie de Anabaena. En experimen¬ 
tos parecidos a los realizados con Microcystis , 
esta segunda toxina, que es excretada por las 
células vivas, produce u muerte de ratones de 
experimentación en dos minutos (con dosis de 
640-1 28G mg/kg ele peso corporal). También en 
este caso el efecto se ejerce sobre el sistema 
respiratorio y provoca convulsiones. 

En el plancton marino se encuentran unas 
pocas especies de algas azules. Desde hace tiempo 
se conoce la presencia de diversas especies fila¬ 
mentosas parecidas a Oscillatoria que se presen¬ 
tan en enormes cantidades en ciertos puntos del 
Océano Indico, en donde son la causa de la 
mueite en masa de grandes poblaciones de peces 
marinos. La naturaleza exacta de la acción letal 
de estas algas es incierta. Puede tratarse de un 
envenenamiento del agua parecido al que se es¬ 
tablece a resultas de las actividades de las al¬ 
gas azules antes descritas. Es posible que las algas 
ejerzan básicamente un efecto de sofocación so¬ 
bre el pez a resultas del taponamiento de las 
branquias, impidiendo así la absorción de oxíge¬ 
no. O puede ser que b demanda respiratoria de 
estas concentraciones de algas azules tan densas 
en el transcurso de la noche, cuando no se realiza 
fotosíntesis, haga bajar la tensión de oxígeno del 
agua hasta un punto tal que los peces se mueran 
de asfixia por falta de oxígeno. Una de estas 
' especies produce una coloración rojiza; de este 
fenómeno deriva el nombre que se da al Mar 
Rojo. Sin embargo, la mayoría de las especies 
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marinas se encuentran en regiones costeras de- 
aguas someras, en donde-están unidas a diversos 
sustratos o forman extensos fieltros, en el fondo 
de masas de aguas con poca comunicación con el 
mar, sobre extensiones de limo o en lagunas 
costeras. Muchos géneros crecen fijos a la superfi¬ 
cie de muchas algas pardas y rojas, mientras que 
otras especies crecen sobre las rocas o en el 
interior de sustratos rocosos más blandos. Algu¬ 
nas de estas algas pueden segregar sustancias que 
disuelven y perforan la roca blanda, con lo cual 
tienen importancia en la meteorización de las 
rocas. Otros géneros viven en las conchas de los 
moluscos marinos y dulciacuícolas. 

Se cree que un cierto número de algas azules 
son responsables de la formación de muchas de 
las concreciones calcáreas que se encuentran en el 
agua, así como en las zonas termales. Los cianófi- 
tos tienen también importancia en la formación 
ele arrecifes marinos tropicales, como resultado 
de sus características incrustaciones calcáreas. El 
exacto mecanismo que las origina no está bien 
conocido, pero según parece estas algas segregan 
carbonatos de-calcio y de magnesio y construyen 
así pequeños depósitos de travertino de formas 
diversas. Algas azules de todos los tipos morfoló¬ 
gicos piesentan esta capacidad. Entre ellas están 
diversas especies de Chroococcus. O ¡dilatoria, 
Uapalosiphon. Stigonema y Rivularia. 

Las algas azules son frecuentes en los estan¬ 
ques y lagos de agua salada del interior. Demues¬ 
tran tolerar concentraciones de sal relativamente 
más elevadas que las que se encuentran normal¬ 
mente en el mar. Las algas azules son más abun¬ 
dantes en las aguas alcalinas. 

Numerosas especies de cianófitos son habi¬ 
tantes comunes de las fuentes termales, en donde 
llegan a tolerar temperaturas elevadas que van 
desde 60° hasta 85°C. Ciertos géneros, así como 
especies de géneros más cosmopolitas, se encuen¬ 
tran en estos hábitats. En el otro extremo se han 
encontrajo otras especies que crecen sobre la 
nieve tanto en los mares como en los lagos del 
Artico y del Antártico. 

Algunas algas azules viven en asociación ínti¬ 
ma con otros organismos. Dentro de algunos or¬ 
ganismos incoloros se encuentran ciertas especies 
unicelulares de Synechococcus. En estas formas, 
por ejemplo Gloechaete, Paulinella y Cianophora 
(fig. 8-10 A-C), las células del alga azul se dividen 
al mismo tiempo que lo hace la célula hospedan¬ 
te incolora. El proceso es parecido al de la divi¬ 
sión de los cloroplastos que se produce en algu¬ 
nos de los otros grupos de algas. La exacta natu- 



FIGURA 8-10 Cianófia simbióticos y sus células 
hospedantes. A, G/oectoere* 900; B, Paulinella chroma- 
tophora, x 750; C, Cyanafiora paradoxa. X 2915. ct, 
cianofi'cea. 


raleza de esta asociacín no es conocida con 
claridad, aunque el alga ¿tiene sustancias nutriti¬ 
vas y quizás anhídridosarbónico a partir de la 
célula incolora. A su m , el hospedante hetero- 
trófico recibe una par* de las sustancias hete- 
rotróficas sintetizadas pf su simbionte. Recien¬ 
tes estudios al microsccpo electrónico han pues¬ 
to de manifiesto que noexisten relaciones direc¬ 
tas entre la célula del tepedante y el alga azul. 
Una asociación de este tipo es parecida a la de 
ciertos ciliados y a la Je algunos invertebrados 
como los corales, que p*een otras algas endozoi- 
cas. 

Las algas azules puáen vivir también en for¬ 
ma endofítica en otros pupos de plantas. Diver¬ 
sas especies de Chroococus, Gloeocapsa, Nostoc 
y de otros géneros sonimbiontes algales comu¬ 
nes en muchos liqúenes.Algunas especies de Nos¬ 
toc y de Anabaen* establecen relaciones 



FIGURA 811 Corte transversal del rizoma de Gun- 
ñera (planta vascular) con Nostoc simbiótico (bq), x0,4. 
(Foto J. Kuijt.) 


simbióticas con otras plantas, como los briófitos 
Ricciocarpus, Blasia y A nthoveros\ AzoLo , un 
rteridófito; las gimnospermas Cycas y '¿amia; y 
¡as angiospermas Guanera y Trifolium. En Cutí- 
•:cra t las ligas azules se encuentran en las células 
de 1¡ base de la hoja «fig. 8-11). En Trifolium y 
Cvcas se encuentran presentes en los nodulos 
radicales. Aunque el tipo de asociación no es 
muy claro, parece ser que se da una fijación de 
nitrógeno por parte de las algas, que ponen el 
nitrógeno a disposición de las plantas hospedan- 

tes. 

Se han descrito unas pocas especies de cianó¬ 
fitos incoloros (probablemente heterotróficos). 
No se ha establecido con claridad si estas especies 
son capaces de realizar alternativamente el meta¬ 
bolismo heterotrófico y el autotrófico. Esto de¬ 
pende probablemente de las condiciones de vida; 
de este modo, la heterotrofia puede no ser obli¬ 
gatoria en algunas especies. Algunas de estas for¬ 
mas incoloras, como las fijadoras de azufre Beg- 
giatos y Thiothrix , pueden clasificarse también 
entre los bacterios (véase cap. 6). 

IMPORTANCIA Y USOS 

La utilización directa de las algas azules por 
el hombre es, hasta la fecha, bastante limitada. 
Los japoneses consumen ciertas especies dulcia- 


cu ¡colas en forma de confitura, después de adi* 
ciocades azúcar. Sin embargo, su principal impor¬ 
tancia es indirecta. Corno resultado de sus activi¬ 
dades autotróíicas primarias, desempeñan sin du¬ 
da algana un papel importante como productores 
primarios de alimentos en todos los diversos 
medios en los que se desarrollan. Una de sus más 
importantes contribuciones al mantenimiento de 
la fertilidad del suelo estriba en su capacidad de 
fijar nitrógeno; especialmente en las regiones en 
donde se cultiva el arroz, la presencia de algas 
azules en los campos inundados reduce la necesi¬ 
dad de fertilizantes ricos en nitrógeno. En cierto 
suelos desérticos, la fijación de nitrógeno es debi¬ 
da principalmente a la presencia de estas algas. 
La capacidad para fijar el nitrógeno atmosférico 
está ampliamente extendida entre las algas azules 
filamentosas y se presenta en ciert; s especies de 
Nostoc. Anabacna. Tolypothrix , y otras. Práctica¬ 
mente, ninguna de las formas no filamentosas es 

capaz de fijar nitrógeno. 

La presencia de algas fotosintetizadoras en 
los campos inundados evita, en cierto modo, que 
empeoren las condiciones de aireación y, al 
aumentar el oxígeno disponible para las raíces, 
reduce considerablemente la susceptibilidad a las 
enfermedades. Las algas azules filamentosas han 
sido empleadas p^ra recuperar tierras esquilmadas 
por sobrecultivo o poi exceso de irrigación. Para 
ello, eJ suelo en cuestión se inunda y las algas se 
desarrollan sobre él formando extensos fieltros. 
Transcurridos varios meses, la zona inundada se 
deja secar y las algas se entierran en el suelo 
mediante laboreo. Las algas sirven así como prin¬ 
cipio de la capa húmica. Las cianofíceas forman 
también extensos fieltros sobre la superficie del 
suelo, que reúnen las partículas, absorben agua y 
de esta forma reducen la intensidad de la erosión 
del suelo. 


FILOGENIA 

Desde el Prccámbrico hasta la actualidad, se 
han citado un cierto número de especies fósiles 
de este grupo. Se considera que las algas fósiles 
más atiguas pertenecen a los cianófitos. La ma¬ 
yoría de los restos procedentes del Precámbrico 
son extremadamente fragmentarios y no constitu¬ 
yen pruebas de significación filogenética aparen¬ 
te. No se han podido ver heterocistes en forma 
fósil. Muchos ejemplares presentan una estructura 
tubular, que ha sido interpretada como restos de 
vaina* de algas azules. Algunos ficólogos no 
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otorgan validez a muchos de los fósiles atribuidos 
a algas azules. Además de los registros precámbri¬ 
cos, se conocen fósiles característicos de las eras 
paleozoica y mesozoica. La importancia de los 
cianófitos en el pasado geológico es seguramente 
grande, a juzgar por la capacidad -de ciertas espe¬ 
cies actuales para formar depósitos de carbonatos 
cálcico y magnésico, así como por la impor¬ 
tancia de alguna de ellas en la formación actual 


de arrecifes y la capacidad de ciertas especies 
para fijar nitrógeno. 

Los cianófitos han evolucionado poco a par¬ 
tir del tipo unicelular fundamental, escasamente 
diferenciado. Su antigüedad, la constancia de su 
forma y también la ausencia de. reproducción se¬ 
xual son, sin duda alguna, responsables del elevado 
grado de uniformidad que encontramos entre los 
cianófitos. 
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Se conocen unos 125 géneros y más ele 1000 especies de 
pirrofitos incluidos en esta división, ^muchos de los cuales son 
* ^marinos. LaV-inay oria de los géneros sónjlagelad^ 

^pvtks; pero algunos corresponden a formas inmóvTlespaínieloJíle^ 
y^uno¿*-jaoc£i¿-£on colo niales o filamentosos. Hsta división comprende 
especies incoloras y pigmentadas, esfa? últimas con una coloración 
pardedorada o pardoverdosa. Entre las formas incoloras, algunas son 
saprofíticas y otrp. ingieren materia ^orgánica .en- forma ¿e partículas. 
SegíiíTparece algunas de N kw'especies autq^róficas pueden ser también 
lagQ>rófica&. 

Se han propuesto unos cuantos sistemas de clasificación diferen¬ 
tes. Con el conjunto de los flagelados criptomonadinos se constituye 
en general una clase, la de las cr¡ptofíce3S. Trabajos recientes sobre 
h citología y la pigmentación nos indican que las criotofíceas 
deberían considerarse probablemente como una división indepen¬ 
diente, los ciiptóíitos; sin embargo, en e*te texto, las consideramos 
como una clase independiente dentro de los pirrofitos. En este libro, 
el resto de las especies se incluye en una sola clase, la de las 
tíinofíceas; sin embargo, algunos autores las colocan en dos clases 
independientes. 





CLASE DiNOFICEAS 
(Dinoflagelados) 



ESTRUCTURA CELULAR 


La célula pucde.ser en unos casos desnuda 
y provista de.unÍ 4 ie¿^J¿sto\consistente, o rodada 
por una pared celulósica. La nV^yor diversidad^!a 
presentan las cuyóTamano oscila 

entre 25 y 500 mieras. En las forrn^ejii^cUs y 
móviles, como el caso de Gymnodinium (fig. 
9-1 B), el periplasto pue$e ser liso, estriado o 
acostilladoTEn TasTórmás ttindadas^Ja c^pa celu* 
tj^sic^íjue las revísate pue^e^tarj formad a por 
placas individuaíés, a¿tfajadas y ? ^amsn tajeas, 
spldí^aT fuertemente^/ntre sí según un dibujo 
característico. Erf Glenodimum (fig. 9-1 A), las 
placas son. extremadamente delicadas, mientras 
que^eí o tranformas blindadas^como en Peridi • 
nium y Gonymlaf (Tig. 9-1 D. E), )a<f placas 
pueden estar perforadas por uno o,m^ pprps, y 
pueden presentar notables,prolongaciones enTor- 


célula. Este vacúolo posee dos canales que condu¬ 
cen al exterior y no es pulsátil, aunque va varian¬ 
do de tamaño. En algunas especies se encuentran 
vacúolos parecidos a los de otras plantas. Algunas 
de las especies móviles poseen tambiéruioi man¬ 
cha ocular que se cree es sensibl era la luz. 

Los pigmentos, generalmente encerrados en 
cloroplastos. confieren a las células una coloración 
pardoverdosa o pardodorada. Normalmentfi,_exis^ 
ten dos o más ^clo ropla stos discoidales. En las 
formas que se consideran como primitivas; pue¬ 
den verse solamente uno qjjos^loroplastos. En las 
micrografías electrónicas, los cloroplastos ofrecen 
un aspecto parecido al de los crisófitos (véase fig. 
10-2 D) y al de los feófitos (fig. 1 1-4 D). Los 
cloroplastos están constituidos por un gran núme¬ 
ro de amontonamientos o bandas comprimidos, 


FIGURA 9-1 Representantes móviles de dinofi'ceas 
observados por su cara ventral para mostrar la orientación 
de los flagelos (f), sulco (s) y ci'ngulo (cinj. A. Glenodi- 
nium. con un revestimiento delicaco, X 1500; 8 .Gymno¬ 
dinium, una forma desnuda, X 250. C-E, formas blinda¬ 
das: C, Ceratium, X 330; D, Peridintum, X 425; £, Gon- 
yaulax, X 750. (A, B. E, según Schiller en Rabenhorst, con 
oermiso de la Akademische Verlagsgesetlschaft, Geest and 
Portig K.-G., Leipzig.) 

tos pueden encontrarse en forma de gránulos o en 
forma disuelta en el citoplasma. — 

Las especies fotosintetizadoras poseen dos 
gjgmgiU o s ~clorofila^ a y c, así cOino un 

cierto número de pigmentos~caiotenoides. Ade¬ 
más del fl-caroteno, casi universalmente presente, 
existe un cierto número de xantofilas, entre las 


cada uno de los cuales está formado por tres cuales la peridinina y, probablemente, la dinoxan- 


pares de laminillas. Algunas formas poseen un tina son las únicas que se encuentran en esta 
pirenoide^ que formabarte,del mismo cloroplasto. división. La peridinina es el_pj^mento pardo al 
En Tas especies no fotosintetizadoras, los pigmen- cual se debe'el color característico del grupo. 
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También se encuentra diadinoxantina, que exis¬ 
te en los crisófitos. 

Las reseñas alimenticias^lucídicas se almace¬ 
nan en forma de un almidón comparable al de las 


algas verdes y de las plantas superiores. Aunque 
se han realizado pocos trabajos especializados so¬ 
bre el almidón de los dinoflagelados, se admite 
que está formado por uniones a, 14 (amilosa) y 
a, 1-6 (amilopectina). El almidón se sintetiza 
sobre la periferia del cloroplasto; si en él existe 
un pirenoide, el almidón se forma sobre la cara 
extéma, de éste. Se ha descritp también la presen¬ 
ciante pequeños granos de almidón repartidos por 
el citoplasma próximo al cloroplasto. También se 
almacen an gra sas y aceites; que pueden aparecer 
en forma de gotitas brillantes rojas o amarillas. 

La mayor parte de los tipos de nutrición 
están representados en las dinofíceas. Las formas 
que carecen de pigmentos fotosintetizadores son 
saprofíticas o parásitas; algunas son fagotróficas. 
En las especies autotróficas estudiadas se encuen¬ 
tra que todas ellas necesitan una fuente externa 
de vitaminas, por lo cual deben considerarse 
auxottóüüás. Se han citado alguftas-^specie^-fHg. 


mentad^s^qiie-son-iagotróficas, pero esto esjaro. 


MOVIMIENTO 

Las células móviles S£p¿l?iflagelad as y poseen 
dos flagelos morfológicamente distintos, por lo 
regularJnSfiTÍQs late ralmente y próximos entre sí. 
En Tas especies blindadas, los flagelos emergen 
por un pequeño poro común o, en algunas otras, 
por póro¿ separados existentes en la pared celuló¬ 
sica (fig. 9-1). Un flagelo acintado rodea la célula 
por el interior de ’ün surco ecuatorial, el - cfng ulo) 
El otro' flagelo se extiende hacia la parte pos¬ 
terior, descansando en un surco longitudinal o 
sulco». El flagelo longitudinal que es_.del tipo 
bartulado, actúa como un timón y es responsable 
tanto del movimiento de avance como del de 
rotación de la célula. El flagelo ecuatorial presen¬ 
ta un movimiento ondulante que produce una 
rotación y un cierto movimiento de avance. Un 
pequeño grupo de estas algas desprovisto de sulco 
y de cíngulo presenta los flagelos insertos api¬ 
calmente. 


máv frecuente, aunque en el ciioplancton marino 
só ~encuentran algunas pocas formas coloniales 
móviles, como Polykrikos (fig. 9-2 A). Existen 
también formas unicelulares ameboides, como Di¬ 
na moeb id ium (fig. 9-2 B, C), que produceiTzboS^ 
poras dinoflageladas desnudas. Entre las formas 
ño móviles tenemos especies* palmeloid^s^xomo 
Urococcus (fig. 9-2 F), especies coroides, como 
C.ystodium (fig. 9-2 D), unicelulares y sésiles, co¬ 
mo Stylodinium (fig. 9-2 E), y especies plurice¬ 
lulares filamentosas, como Dinothrix (fig. 9-2 G). 
En todas las formas no móviles se producen célu¬ 
las reproductoras móviles, provistas de flagelos 
insertos lateralmente, como los típicos de las 
formas móviles (véase fig. 9-1 B). 

REPRODUCCION 

El principa] üj>ode reproducción esja bipar¬ 
tición celular, que puede realizarse mientras la 
célula es móvil. En algunos casos, los flagelos se 
desprenden poco antes de la división. La división 
celular de las células móviles se realiza según el 
plano que pasa por el punto de la inserción de 
lóTflagelos.'Normalmente cada mitad hereda uno 
de los flagelos y diferencia pronto el que le falta. 
Las células pueden encisr.arse y formar membra¬ 
nas gruesas y acumular abundantes reservas alimen¬ 
ticias con lo cual se hacen muy resistentes a las 
características extremas del medio. Este tipo de 
encistamiento es particularmente frecuente entre 
Tas especies dulciacuícolas y pupde tener lugar en 
especies marinas. 

Como ya se citó más arriba, las formas no 
móviles producen zoosporas biflageladas. En este 
caso, las células se redondean y liberan una o 
más células dinoflageladas típicas, desprovistas de 
prolongaciones. 

Se han descrito algunos casos de reproduc¬ 
ción sexual, pero, según parece, ésta es rara. En 
uno de los trabajos en cuestión, se observó que 
una especie cocoide producía células móviles uni¬ 
celulares y desnudas que fusionaban entre sí para 
producir un zigoto redondo. En algunos dinofla¬ 
gelados ha podido demostrarse la realización de 
meiosis, durante la germinación del zigoto. 


DISTRIBUCION Y ECOLOGIA 

DIVERSIDAD MORFOLOGICA 

Aunque los dinoflagelados son más numero- 
E1 tipo unicelular y biflagelado es el caracte- sos en el mar, se encuentran también en el agua 

rístico (fig- 9-1) de este grupo y es con mucho el dulce, en el agua salobre y en la arena de las 
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IMPORTANCIA Y USOS 



El hombre no emplea ios dinoflagelados de 
forma directa, pero tienen importancia indirecta 
En genera!, especialmente en algunas aguas mari¬ 
nas cálidas, los dinoflagelados son los más impor¬ 
tantes después de las-diatomeas comcTproducto- 
res primarios^ en_ej mar. Así, representan una 
fuente de alimentos, directa o indirectamente'"' 
para las poblaciones herbívoras del zooplancton y 
otros animales. Es posible que esta aserción tenga 
que ser modificada cuando los representantes del 
nanoplancton (organismos de menos de 70-75 
mieras) vayan siendo mejor conocidos. 

Debido a su rápidajeproducciónj or div isión 
celular, pueden producirse ex tensas ^floraciones de 
dinoflagelados en un espacio de tiempojnuyJ>re~ 
ve. En condiciones ambien^}es~ópnThas 7 ^ célu¬ 
las pueden diviiiii^. vari^^ vecesj^l^^'^P^nnirm^) 
que en agua s naturales las conc entraciones en 
células'"de espe.cif.,s maxiniisjsean de varios miTío-^ 

n Cl— f )r rrlnl.ni por 1 ifro De este motio, a esta_ 

densa_concentración, colorean el agua_ de verde, 
pa rdo o rojo. “ 

Un cierlo número de dinoflagelados, entre 
los cuales se encuentran las especies de los gen e- 
ros \G!enoainiitrrr¡ (¡vmnodinium y 
<fig. 9-] A; ft). son resp onsables dele)..que se 
denominan aguas_rq^u¿-o^iarca_ roja) Estas condi¬ 
ciones especiales son particularmente frecuentes 
junto a las costas de América de! Norte, cuando 
las temperaturas del agua son desusadamente al- 
tas y. en regiones nórdicas,'Cuando transcurren 
días de luz excepcional mente muy largos. Estas 
condiciones pueden provocar la aparición de po- 
Mariones • extraordinarias de dinoflagelados, que 
pueden acarrear la muerte de muchos animales 
marinos. Las principales especies responsables de 
la marea roja junto a la costa del Pacífico de 
América del Norte.pertenecen al gcncro„Gonyau- 
!¿¿x {iig. ‘TI E). En Tejas y Florida, los principa¬ 
les eomponeaU'S de las mareas rojas son especies 
de Gymnoditúum- (fig. 9-1 B). El proceso por e! 
cual se provoca tal inortaldad debe ser muy pa¬ 
recido al que estudiamos en relación con la polu¬ 
ción por d moffeeas. 

Otros fenómeno relacionado con estas flora¬ 
ciones se conoce como “envenena mient o de los 
mejillones” o “envenenamiento de los marTs c'OS**. 

En este caso, los invertebrados que se alimentan 
per filtración -como las almejas, mejillones y 
ostras- extraen de! agua del mar graji_número de 
células de Gonyaulax. Aunque, al parecer, esto 
no provoque ningún efecto letal sobre los 


playas. Los más comunes (tanto en el agua uuice 
como en el mar) son esperios de los géneros 
hftft3Tñ¡u rñ x (fig. 9-! D) yL& uatium T fig. 9-1 C, 4). 
“Son dinoflagelados algunos de los autores de la 
luminiscencia que presenia_.en-alguxias.^ca^ones 
el agua del mar ai ser agitada de noche, P° ] 
ejemplo al paso de un barco. Las f< 
desnudas son más frecuentes en 
oceánicas, mientras que las formas 


FiGUftA 9-4 Variación morfológica en Corattum 
itrcst'anao la longitud relativa de los cuernos 1 A, una for 
ma de agua caliente, X 530; 3 una ío*mo de agua fría 
x 46-3. 


regiones sc favorece que el dinoflagelado se mantenga en 
siidas de Ias a 8 l,as superficiales, en donde reinan unas con- 
i costero, friones de luz óptimas para la actividad fotosin- 
iculos de ^pftea. Las especies flageladas pueden alcanzar 
Didos a la velocidades de natación de j)or lo menos 0.8 
mémonas c ! 11 / se g- Pero incluso este débil movimiento debe 
un color Sor insuficiente para mantener a las células cerca 
a dinofla- de Ia superficie venciendo la acción de o? as 
e peces y íl ' erzas , entre las cuales cabe contar las de la 
simbióti- & rave dad y las corrientes, que pueden tender a 
y radiola- ^rastrarlas por debajo de lo profundiad de inten- 
- ' sidad de luz óptimo. Esta relación puede verse 

í>n -espe- con SÓ I° comparar las diferencias morfológicas en 
inas o de una niisnia especie de Ccratium (fig. 9 4). Las 
uejéacon- úlulas procedentes de aguas más cálidas tienen 
etizadores un desai rollo de cuernos y de espinas más promi- 
íántenerse (fig. 9-4 A), con lo cual tienden a sedirnen- 

íras sírvan más lentamente en el agua de baja densidad, 
célula en *- aS células de la misma especie que viven en 
umenta el a £uas más frías poseen cuernos y espinas menos 
Deidad desarrollados (fig. 9-4 B) pues la sedimentación 
ivudarla^aV 3 queda lcntificada debido a la mayor densidad 
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mariscos, estos invertebiados separan y acumulan 
una sustancia tóxica .en algunos de sus tejidos 
Esta toxina puede permanecer en lo* tejidos por 
espacio de varios meses y sólo se elimina lenta¬ 
mente. Cuando el marisco es digerido por el 
hombre.-o.,, por otros mamíferos, como, gatos, 
perros o raedores, puede presentarse'una parálisis 
en las resyoaes La gravedad 

d«TTa parálisis depende de la concentración del 
venenó en los tejidos del invertebrado, y en los 
casos más graves puede presentarse la muerte. 
Según parece, la sustancia tóxica está íntimamen¬ 
te relacionada con los venenos del grupo "del 
Qiiraje producidos por algunas fanerógamas tropi- 


FILOCFNIA 


Las relaciones filogenéticas en el seno de este 
grupo y las afinidades del grupo con otras divisio¬ 
nes no son particularmente claras. Un criterio 
importante que nos permite distinguir grandes 
grupos dentro de la división consiste en basarse 
en la nutrición, es decir, en si los organismos son 
aulotróficos o heterotróficos. Pero es éste un 
criterio más bien artificial, a causa de la variabili¬ 
dad que puede encontrarse en especies del mismo 
género. La clasificación se ha basado de modo 
importante en la presencia o ausencia de pared 
celulósica y de placas articuladas; según este cri¬ 
terio. se han distinguido dos grandes líneas de 
evolución. Una de ellas se limita a ios tipos 
móviles unicelulares provistos de placas; la otra 
ha conducido desde tipos desnudos móviles y 
unicelulares a tipos no móviles y pluricelulares, 
filamentosos y ramificados. La vía evolutiva que 
ello nos sugiere se basa en el hecho de que las 
fases móviles de tipos no móviles y unicelulares 
corresponden a una simple fase desnuda, compa¬ 
rable morfológicamente a ios géneros unicelulares 
sencillos. 

Los primeros representantes de los muchos 
dinoflagelados fósiles conocidos pertenecen al pe¬ 
ríodo, ordoyícico de la era paleozoica. En rocas 
pertenecientes al Mesozoico y al Terciario se han 
encontrado más de 100 géneros de fósiles atri¬ 
bulóles a las dinofíceas. Estos fósiles se encuen¬ 
tran especialmente en los sedimentos marinos, 
pero algunos de ellos, como Peridinium , se en¬ 
cuentran en rocas formadas en agua dulce. Un 
número de investigadores cada vez mayor se está 
especializando en el estudio de los dinoflagelados 
fósiles. Aunque se han descubierto muchas cosas. 


poco se ha aportado hasta aUora'cn orden a la 
comprensión de las relaciones entre los géneros o 
ele las familias dentro de la clase, o de las afinida¬ 
des entie las dinofíceas y el resto de las algas. 

CLASE CRIPTOFICEAS 
(Criptomo nádales) 

ESTRUCTURA CELULAR 

Esta clase relativamente pequeña está consti¬ 
tuida por menos de 100 especies distribuidas en 
24 géneros. La mayorí a de las criptofíceas son 
unicelulares y biflageladas, con células comprimi- 
’Sas en sentido dorsiventral (fig. 9-5 C). En algu¬ 
nas especies se encuentra una pared celulósica, 
pero muchas células son jLcsqudaji, únicamente 
provistas de una membrana resistente, o^nplas- 
to, que puede ser estriada* Los pocos. géneros no 
móviles son^a^mjdqi^es Cada célula 

posee un núcleo, jinico situado en posición ligera¬ 
mente posterior. En el extremo anterior de la 
célula existen^uuo o varios vacúolos . contrác tiles, 
que pueden localizarle a ío fargp dejjxxa(£np& a la 
cual vierten los vacudos su eontenido7T~a cripta 
puede ser un surco simple y poco profundo o un 
o ajvéolo profundo. Puede estar revestida de 
pequeñas cavidades tu berculares, fusiforme s, que 
cor^i^n [írSociste^T cuya ex acta función es des¬ 
conocida. En unas p ocas especies móviles existe 
una mancha^ocular. ^ 

Las especies pigmentadas poseen uno o dos 
cloroplasíos parietales en formajeJámina parTc'- 
tST. La ~ülTreestructura pone de manifiesto que las 
’bandas del clcroplasto están compuestas solamen¬ 
te por dos pares de laminillas. Esto difiere de la 
mayoría de los otros organismos, incluyendo las 
dinofíceas, en las cuales las bandas del cloroplas- 
to poseen tres o cuatro pares de laminillas. Los 
pirenoides, existentes en algunas especies, pueden 
estar incluidos en el interior del cloroplasto o 
libres en el citoplasma. En las especies estudiadas 
con el microscopio electrónico, los g rano s-de 
almidón se. fgriB^n^fu^^dgE ^fqrQplas to. pero no 
están libres en^ el citoplasma, sino más exacta¬ 
mente, sostenidos dentro de una membrana que 
es parte constituyente de la membrana ..nuclear. 
El "color del cloroplasto varía, de^un-veide^ ama¬ 
rillento, pasando por el pardo y el verde azulado, 
hasta el. redo*. El complejo de pigmento s no es 
bien conocido, pero forman parte de él tanto la 
clorofila, a- como Entre los carotenoide^rficT 



FIGURA 9 5 . Ejemplos de distintos tipos morfológi¬ 

cos en las Criptofíceas: A, Tetmgonidium, un tipo cocoi- 
de. X 2000; 3, Phaeoplax, un tipo palmeloide con matriz 
gelatinosa. X 1000; C. Cryptomonas, un tipo nadador, con 
la cripta ícr), X 3650. (A, según Thompson, con permiso 
de John Wiley & Sons, Inc.; B, según Srmth con permiso 
de McGraw-Hill Book Co.) 


■m encuentra p-carotenojuno más bien a-carofqp a y 
F-eXróteno. Cas xa nt o fijas conocidas hasta el pre¬ 
sente comprenden dj ^dmoxan tina J dincxantina y 
probablemente zeaxantina. Además, algunos géne¬ 
ros contienen pigmentos derivados de las ficobili- 

•. •• • 

ñas. Sin embargo, las propiedades de estas últimas 
difieren de las que muestran los cianófitos y los 
rodófitos. 

La mayoría de las criptofíceas son fotoauto- 
rróficas^aunque se ha visto que las pocas formas 

estudiadas detenidamente son auxotróficas. Se 

- 

conocen también algunas especies saprofíticas, y 
fagotrófícas. Las reservas alimenticias están cons- 
tlíuidas^por almidón o ^sustancias amiloides. 
Como ya hemos dicho previamente, se encuen¬ 
tran pirenoides ya en el cloroplasto, ya en el 
citoplSsma. De modo semejante, pueden haber 
gránulos de almidón asociados a pirenoides o 
dispersos por todo el citoplasma. En algunos ca¬ 
sos se ha observado también grasa. 

MOVIMIENTO 

En las células móviles se encuentran hacia el 


extremo .próxima! dos flage los acuitados ligera¬ 
mente desiguales, que se cree. son. barbulados. 
Normalmente, se encuentran insertos en la .parte 
anteri or de la célula pero salen de la base de la 
cripta. Las células móviles de aquellos géneros 
que no presentan fases móviles tienen la estructu¬ 
ra típica de los demás criptomonadinos. 


DIVERSIDAD 

MORFOLOGICA 

La fo riña unicgiulax-y móvil, como Crypto- 
tnona}, es el tipojn ortológico más Jrecygatejfig. 
9-5 C). Algunos de estos géneros móviles pueden 
en ocasiones adoptar Ja forma palmeloide. Otros, 
como / Phaeoplaxt son típicamente palmeloides 
durante su fase vegetativa (fig. 9-5 B), y produ¬ 
cen células móviles con la típica forma aplanada 
y la cripta que encontramos en los géneros móvi¬ 
les. El tipo cocoide, como en Tetragonidium (fig. 
9-5 A), posee una pared gruesa que contiene celu¬ 
losa. Producen zoosporas parecidas a las de 
Cryptomonas. 

REPRODUCCION 

El principal tipo de reproducción es el vege¬ 
tativo mediante división celular róngítudinal. Por 
división, la célula puede originar formas móviles, 
o bien formas no móviles cuando se prepara para 
el reposo y queda englobada en una matriz muci-. 
laginosa, formando por división celular una masa 
palmeloide. En algunos géneros, se ha citado la 
formación de cistes endógenos de pared engrosa- 
da. Es dudosa la existencia de reproducción 
sexual y en esta clase no ha sido confirmada. 

DISTRIBUCION Y ECOLOGIA 

Los componentes de esta clase se encuentran 
en las (aguas d ulces ven el mar . En el agua dulce 
son más abundantes cuando existe un cierto con¬ 
tenido en materia orgánica, lo cualjmedn^er-una 
explicación, por lo menos parcial, del por qué se 
encuentra que las especies. estudiadas necesitan de 
una fuent£_ ^xté~fna de vitaminas^ Un cierto núme¬ 
ro de criptomojiadiftos se encuentran, seg ún pa- 
rece, viviendo como simbiontes en_ radio]arios y 
en^ljversos-xoralfifi^n donde se les ha denomina¬ 
do comúnmente con el término genérico de_zoo-^ 
xantelas. 
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FILOGENIA 

I 

Lasafinidadesdee.stacla.se son extremacimen- 
te vagas. La presencia de pigmentos hidrosoubles 
no indica necesariamente la existencia una 
íntima afinidad con los cianófitos ni ctn los 
rodófitos; más bien indica que estos pigr>ntos 
han aparecido más de una vez. Una razcu para 
situar esta clase junto a los dinoflagelacos se 
encuentra en la presencia de una cripta en d lado 
aplanado. Se ha sugerido que esta cripta y> ho¬ 
mologa del surco lateral de los dinoflagelacos. La 


presencia ;í clorofila c y en algunos casos de 
celulosas > de almidón como sustancia de reserva, 
son otro; ..nacieres que algunos criptomonadinos 
tienen en :omún con las dinofíceas. Sin embargo, 
otros detalles parecen oponerse a la inclusión de 
esta clase dentro de la misma división de las 
dinofíceaf Las criptofíceas poseen un aparato 
vacuola: bastante más complejo y además con¬ 
tienen ñosbilinas. La dotación flagelar es nota¬ 
blemente ¿istinta y las criptofíceas carecen tam¬ 
bién del iñcleo moniliforme característico de los 
dinoflage^.os. 
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DIVISIÓN CRiSÓFITO 



La división crisólitos comprende algas de color dorado o pardo- 
amarillento y organismos parecidos. A medida que va aumentando el 
número de los representantes de este grupo que van siendo estudia¬ 
dos, los límites de esta división quedan mucho mejor delineados. 
Así, en este texto, los crisófitos corresponden a sólo dos clases, la 
de las crisofíceas (algas pardoainarillontas o doradas) y la do las 
haciiariofíccas (diatomeas). En cuanto a la tercera clase, la do las 
xantofíceas (algas verdcamarillentas), incluida en general en el grupo 
de los crisófitos, consideramos aquí que tiene mayores afinidades 
con el grupo de los cloiófitos (véase cap. 13). 

Los pigmentos característicos de los crisófitos son parecidos a 
los de los pirrófitos y comprenden !a clorofila a. algunas veces 


clorofila c, la diadinoxantina y la fucoxantina. Sin embargo, en los 
crisófitos, las sustancias de reserva consisten en grasas o aceites y en 
un polisacárido, la crisolaminari.ua (— lrueosina). Este plisado, pareci¬ 
do a la laminarina (véase cap. 11), posee las uniones ¿líeos id ic as 0 
1-3 y 1-6. En muchas especies, ia pared celular, cuando exbte, posee 
escamitas o puede estar formada por dos mitades ene. das una 
dentro de otra y estar impregnada de sílice, calcio o materia orgáni¬ 
ca. Las células móviles tienen los flagelos insertos apical o subapi¬ 


cal mente. 


i 
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CLASE CRISOFICEAS 
(Algas doradas) 

Mar. de 75 géneros, con unas 300 especies, se 
distribuyen entre los diversos órdenes que forman 
esta clase. Entre ellas predominan las algas de 
agua dulce; sin embargo, existe un cierto número 
de especies marinas de importancia en el na no- 
plancton marino. 


ESTRUCTURA CELULAR 

Un gran número de las especies unicelulares 
más sencillas son flagelados desnudos, provistos 
de un delicado periplasto como en los géneros 
Och romo ñas y Chromulina (fig. 10-1 D ? F). Algu¬ 
nos de ellos tienen una característica lórica, que 
está abierta por un extremo, como en Dinobryon 
(fig. 10 1 A). Cuando existe una pared bien deli¬ 
mitada, como en algunos tipos nadadores y en 
mucho.-, otras no nadadores, está formada princi¬ 
palmente por sustancias poéticas y puede estar 
constituida por dos mitades que encajan entre si. 
En la pared de algunas especies puede econtrarsc 
celulosa, aunque su presencia no es aún totalmen¬ 
te segura. La pared y el periplasto pueden presen¬ 
tar escamas superficiales (fig. 10-1 ll), silíceas 
i fig. 10-2 A) u orgánicas (fig. 10-2 H). En ios 
silicoflagelados existe un esqueleto intemo, de 
estructura muy complicada (fig. 10-j B); en cam¬ 
bio, los eocoütofonnos están caracterizados por 
la presencia de discos, anillos o placas, toaos 
ellos calcificados, incluidos en la pared (fig. 
10-1 H). 

Las crisofíceas deben su característico color 
dorado o pardodorado a ciertos pigmentos caro- 
tenoides contenidos en uno o en dos doroplastos 
de bordes lisos. La ultraestrucfura de dichos cío- 
roplastos es parecida a la de los dinoflagclados y 
de las algas pardas. El cloroplasto contiene amon¬ 
tonamientos densos formados por tres pares de 
láminas (fig. 10-2 D). Normalmente, en los repre¬ 
sentantes de esta clase falta la clorofila c. Los 
pigmentos carotenoides son principalmente el 
^-caroteno, a-caroteno y un cierto número de 
pigmentos derivados de la xantofila; las xantofilas 
comprenden las características de la división, ade¬ 
más de la luteína. Estos pigmentos enmascaran la 
clorofila y confieren a las células el característico 
color pardodorado. Puede existir una mancha 
ocular en la región anterior del cloroplasto. 

En los doroplastos son raras las estructuras 
del tipo de ios pirenoides y, cuando existen, son 



FIGURA 10-1 , Diversidad morfológica de las crisofíceas flageladas: A. colonia con 
lórica, Dinobryon , x 1085; B, Distephanus, un silicoflagelado con esqueleto silíceo inter¬ 
no, X 1200; C, Epipyxis , con la lórica fija sobre un filamento de un alga, X 1000; D, 
Ochromonas, X 3200; E, Mallomonas. con escamas externas provistas de espinas. X 1000; 
F, Chromulina. X 2700; G, Chrysochromulina, con un haptonema en espiral, X 700; H, 
Hymenomonas. cocolitoforino con discos calcáreos externos, X 1000. (B, según R. E. 
Norris.) 


de función desconocida. Diversos granulos pue>‘l 
den ir asociados con el dppóplasto y con el I 
citoplasma. Con frecuencia se acumula crisolanii-1 
Raima en forma de un gránulo citoplasmático • 
grande y refringenfe, situado en la parte posterior '■ 
de la célula. También existen en el citoplasma^ 
grasas y aceites con papel de reserva. % 

. # Las células parecen ser unicelulares y el nú- j 

deo posee nucléolos y una membrana nuclear.' 
bien diferenciada. Falta cualquier tipo de vacúolo 
central de gran tamaño; sin embargo, en Ds for¬ 
mas móviles pueden encontrarse vacúolos con¬ 
tráctiles situados en las proximidades de la inser- :j 
ción flagelar. 

Al parecer, la mayoría de las especies son * 
fotoautotróficas, pero muchas de las estudiadas 
son auxotróficas. Se conocen también formas in¬ 
coloras, de vida saprofítica o fagotróíica. Se ccn- : 
sidera también que algunas formas pigmentadas 
son también capaces de ingerir sustancias alimen- j 
ticias en forma de partículas. i 


MOVIMIENTO 


En las células móviles existen uno o dos 
flagelos, que normalmente se encuentran insertos 
en la parte anterior. En el caso de bs células 
biflageladas, uno de los flagelos posee mastigone- 
mas y el otro es liso. Si ios dos flagelos son 
marcadamente desiguales en longitud ffig. 
10-1 D), el flagelo liso es más corto; la reducción 
puede ser tan completa que solamente ei flagelo 
barbulado sale al exterior, como en el caso Chro- 
mu lina (fig. 10-1 F). Un grupo de especies bifla- 
geladas más bien pequeño está caracterizado por 
la presencia de dos flagelos iguales o prácticamen¬ 
te iguales, ambos lisos. Las formas triflageladas 
ya citadas (Chrysochromulina; fig. 10-1 G) son en 
realidad formas biflageladas pertenecientes a esta 
última serie con flagelos lisos, que tienen además 
una estructura de fijación arrollada en espiral, el 
haptonema. La ultraestructura del haptonema es¬ 
tá formada por seis o siete fibras rodeadas por 
tres membranas concéntricas (fig. 10-2 C) y por 
ello difiere de la estructura flagelar consistente en 


dos fibras centrales y nueve pares periféricas re¬ 
cubiertas por una membrana. La mancha ocular se 
sitúa, cerca de la base hinchada de los flagelos. 

DIVERSIDAD MORFOLOGICA 

La diversidad de formas entre las crisofíceas 


es grande, aunque la mayoría de sus miembros 
son móviles. Entre ellos se incluyen formas ame- 
boides unicelulares, como Chrysamoeba (fig. 
10-3 F); flagelados unicelulares, como Ochromo¬ 
nas, Mallomonas, y Chromulina (fig. 10-1 D, E, 
F), y flagelados coloniales, como Dinobryon (fig. 


10-1 A), que puede también ser unicelular, Synu- 
ra y Uroglena (fig. 10-3 A, C). Las especies no 
móviles comprenden colonias palmeloides, como 
Hydrurus y Chrysocapsa (fig. 10-3 D, E, H, I), ti¬ 
pos cocoides, como Epichrysis (fig. 10-3 B), y una 
forma filamentosa, Phaeothamnion (fig. 10-3 G). 
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FIGURA 10-3 Diversidad morfológica en las crisoficeas. A, C, células coloniales nadadoras: A, Synvra, X 2700; C 
Uroglena , X 000. B, forma cocoide, Epichrysis, epifi'tica sobre un alga filamentosa, X 930. D, E, H, I, formas pálmeloide$ 
D, E, Hydrurus (D, aspecto macroscópico. X 50; E, detalle de la colonia, X 1000); H, I, C'irysocapsa (H, colonia, X 500; I 
• élc'a aislada, x 3000). F, forma ameboide flagelada (Chrysarnoeba, X 1200). G, forma filamentosa ramificada (Phaco 
thsr.mion, X 500). 


oíste. Dentro de una sola célula so forma una sola 
esfatóspora que puede quedar fuertemente silicifi- 
cada en toda su periferia, con la excepción de 
una pequeña abertura obturada por un tapón no 
silíceo (fig. 10-4 A. B). Em condiciones favora¬ 
bles, la eslaíóspora .sale de su reposo y germina, 
generalmente liberando una o dos células móviles 
(zoosporas), que salen por el poro que ha queda¬ 
do después de haber sido disuelto el tapón (fig. 
1Ü-4C). 

La reproducción sexual es rara. En algunas 
especies se ha encontrado reproducción sexual 


REPRODUCCION 


En la mayoría de las especies es normal la 
producción de zoosporas, provistas de uno o de 
dos flagelos apicales. En los géneros móviles, la 
reproducción se realiza por división longitudinal 
de la célula que produce dos zoosporas. En las 
formas no móviles, las zoosporas son en general 
parecidas al biflagelado Üc/iropionas o al uní fla¬ 
gelado Chromuiina (fig. i 0-1 D. F). 

En muchas crisofíeeas se encuentra un tipo 
de célula de reposo denominada estatóspora o 
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| G URA 10-4 Formación de estatósporas en las cri- 
ofi'ceas A, B, estatósporas maduras: A, con obturador 
Chrysocapsa. X 30601; B, sin obturador (Ochromonas ,, 
. 1000). C. germinación de una estatóspora (Chromu/ma, 
C 1000)' [C. según Smith, con permiso de McGraw-Hill 

iook Co.) 

sógama. con gametos biflagelados. En los cocoli- 
oforinos marinos se ha puesto de manifiesto la 
ircscncia de una alternancia de fases en el ciclo 
rita!. La fase móvil es evidentemente diploide y 
,1 tema con una forma palmeloide o cocoide no 
nóvi!, haploide. Hasta ahora, se desconoce la 
ibicación exacta de la singamia y de la meiosis 
:n ei ciclo vital. 


DISTRIBUCION Y ECOLOGIA 

Las especies dulciacuícoias de ias aigas dora¬ 
das son frecuentes en el plancton de los lagos, 
particularmente durante las estaciones frías del 
año. en que dichas algas pueden llegar a ser 
abundantes. Se conoce una especie de Ochromo¬ 
nas que confiere un brillo dorado a los estanques 
sombreado» ue ¡os bosques. Las células de dicha 
especie están encerradas en una cubierta mucilagi- 
nosa y se acumulan sobre la superficie del agua. 
Las zoosporas quedan libres en el interior del 
material mucilaginoso y pueden así nadar hasta 
otro punto situado sobre la película superficial. 
Algunas especies son también comunes en las 
corrientes frías y rápidas de montaña, en las 
fuentes, en los estanques donde brota agua y en 
los charcos sombreados. Las aguas ácidas, como 
las que se encuentran entre los esfagnos de las 
turberas, están habitadas por un gran número de 
pequeñas y delicadas formas que pueden ser mó¬ 
viles, libremente flotantes, epifíticas o endofíti- 
cas. Muchas de ellas viven en los charcos de la 
zona intermareal y en las lagunas saladas, con 
frecuencia en números suficientemente elevados 


como para conferir a las aguas un color pardodo- 
rado. 1 as crisofíceas mó-iles del nanoplancton 
de! Mar de! Norte se consideran como los pro¬ 
ductores primarios de alimento más importantes 
en aquella zona. Los cocolitoforinos predominan 
con frecuencia en el citoplancton de! Mediterrá¬ 
neo meridional y de los océanos cálidos, como el 
Indico y el Atlántico tropical. 


IMPORTANCIA Y USOS 

Las crisofíceas no tienen para el hombre una 
importancia directa. Sin embargo, al igual que 
todos los grupos fotosintéticos que comprenden 
especies que nadan o flotan libremente en el 
agua, desempeñan un importante pape! indirecto 
como productores primarios, tanto en las aguas 
dulces como en los hábitats marinos. La com¬ 
prensión de su verdadera importancia seguramen¬ 
te aumentaría con el conocimiento futuro del 
nanoplancton de las aguas frías. 



FILOGENIA 

Las crisofíceas presentan características para¬ 
lelas a las dinofíceas. xantoíiceas y cloroficeas 
por lo cual se ha supuesto que las tres clases 
deben tener precursores comunes. Las crisotíceas 
se consideran íntimamente relacionadas con otros 
grupos de flagelados. Muchos zoólogos las consi¬ 
deran como protozoos debido a su forma desnu¬ 
da, parecida a la de los protozoos. Algunos de 
ellos han supuesto que alguna crisofícea no pig¬ 
mentada podría haber servido como progenitor 
de la línea de los metazoos que ha conducido, en 
último término, a los mamíferos. Se ha supuesto 
también que la auxotroí i puede estar relaciona¬ 
da con otras tendencias animales. Dentro de los 
grupos de las algas, las crisofíceas han llegado 
seguramente a un punto muerto evolucionario. 
Sin embargo, los puntos de contacto, en lo que 
se refiere a los pigmentos y a la dotación de 
flagelos de las crisofíceas y de las formas flagela¬ 
das de las feofíceas, han llevado a algunos a la 
especulación de la posibilidad de un origen de las 
algas pardas que podría situarse en algún precur¬ 
sor pardodorado. 

Las partes silicificadas de los silicoflagelados 
y las partes calcificadas de los cocolitoforinos son 
componentes importantes de los depósitos de sili¬ 
catos y carbonates que se sedimentan actualmen¬ 
te en el mar. De modo semejante, las crisofíceas 


FIGURA 10-S Simetría y ornamentación de las valvas 
si las bacilarioficeas. A-C, formas peonadas (A, R.Pinnu- 
iiria. X 480; C. Navícula. X590). A, aspecto valvar; B, 
aoecto de la valva y el ángulo ( Coscinodiscus. x 125). ir. 
rústulo; r. rafe; nc. nodulo central; es. estría: c. costilla. 
3. poros: hi. hipoteca; et. epitaca .a. aréola. 

« vienen encontrando desde hace mucho tiempo 
*n el registro fósil y muchas especies fósiles bien 
conocidas han contribuido de modo significativo 
i la formación de depósitos marinos durante el 
cretácico y períodos posteriores. 

CLASE 

BACILARIOFICEAS 

IDiatomeas) 

Esta clase incluye 190 géneros que compren¬ 
den más de 5500 especies. Algunas estimaciones 
de las especies fósiles (que representan unos 70 
géneros) nos aumentan éstas hasta un número de 
10 000. Las diatomeas son componentes impor¬ 
tantes, tanto de los hábitats marinos como de los 
de agua dulce actuales y también están bien re¬ 
presentadas en el registro fósil. Algunos géneros 
se encuentran tanto en las aguas dulces como en 
los medios marinos, mientras que otras son priva¬ 
tivas de uno o de otro; se conocen algunos géne¬ 
ros exclusivos del registro fósil. 


ESTRUCTURA CELULAR 


La célula de las diatomeas es muy compleja, 
formada por dos partes que encajan entic sí 
como las dos mitades de una caja de betún. Estas 
mitades, frecuentemente denominadas frústulos, 
contienen generalmente grandes cantidades de 
sílice, hasta un 95 % del total de su peso. El 
frústulo externo, que recubre en parte al otro, es 
la epiteca, mientras que el frústulo interno es la 
hipoteca (fig. 10-5 B). Cada frústulo está forma¬ 
do por una valva aplanada o convexa provista de 
una banda de unión unida a lo largo de su borde. 

La parte lateral de cada una de las valvas que 
encaja una sobre la otra constituye la región del 
cíngulo de modo que cuando observamos una 
diatomea de lado obtenemos una visión de la 
región del cíngulo (fig. 10-5 B). Pueden existir 
bandas intercalares (cúpulas) que separen los dos 
frústulos y formen así una amplia zona del 
cíngulo. La parte plana superior o inferior de la 
célula se denomina valva y cuando observamos 
esta parte de la diatomea obtenemos una visión 
valvar (fig. 10-5 A). 

La sílice se deposita sobre el material consti¬ 
tuyente de la pared, que se considera generalmen¬ 
te como una sustancia péctica. Varía en espesor 
v en abundancia de una a otra región, con lo 
cual se forma un dibujo debido a la alternancia 
de regiones finas y regiones gruesas, que corres¬ 
ponde a un grabado característico de poros y ae 
costillas alargadas, especialmente sobre la valva. 
En algunas diatomeas, las paredes pueden estar 
débilmente süicificadas o solamente una de las 
valvas puede contener sílice. 

Las grabaduras de las paredes pueden ser de 
tres tipos; aréolas, costillas y puntos. Las aréolas 
(fig. 10-6 A) son áreas delgadas limitadas por en¬ 
grasamientos de material silíceo. Dentro de una 
cavidad areolar se encuentra un conjunto de finos 
poras denominados aréolas secundarias (fig. 
10-6 B), que a su vez pueden resolverse en poros 
aún más finos o pueden poseer rebordes interio¬ 
res que limitan los bordes de la aréola. Los pun¬ 
tos son en realidad aréolas pequeñas y menos 
complicadas. En muchas diatomeas, los puntos 
están dispuestos en un orden linear y tan próxi¬ 
mo entre sí que aparecen como finas líneas, 
denominadas estrías (fig. 10-5 C). Estas estrías 
pueden encontrarse entre costillas bien diferencia¬ 
das (figs. 10-5 A, B, 6 B, C). Generalmente, la 
mayor parte de las observaciones al microscopio 
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FIGURA 10-G Ultroesuuctura de los fiústulos de las 
diatomeas: A (arriba, a la izquierda), Cyclotella cryptica, 
una especie céntiica. x 13 000; B, (abajo, a la izquierda) 
Navícula pe!¡¡cutesa, una especie peonada, mostrando la 
estructura fina de les poros, x 66 000; C, (arriba) Nitzs- 
chia thermalis, una especie peonada, x 17 000. (Fotogra¬ 
fías cedidas por 8 . Reiir.ann.) 


lumínico resuelven solamente Jas aréolas primarias 
(fig. 10-5 D), las estrías formadas por posibles 
puntos (fig. 10-5 C) y las costillas (fig. 10-5 A, B). 
A resultas de la presencia de estos poros en la pa¬ 
red, la membrana protopíasmática interior no está 
completamente protegida fíenle al medio acuático 
externo, por ío cual pueden sofregarse a través de 
estos poros diversas sustancias mueitaginosas. La 
totalidad de una célula o de una colonia de células 
puede estar envuelta con frecuencia por una capa 
nuicilaginosa de naturaleza desconocida. Todas las 
células de aspecto redondeado o triangular en 
visión valvar (coa simetría radial) se incluyen den¬ 
tro del grupo de las diatónicas céntricas (figs. 


10-5 D, ó A) y las que aparecen más rectangulares 
en visión valvar (con simetría bilateral) se deno¬ 
minan dialomeas pennadas (figs. 10-5 A-C, 6 B, C). 
Algunos autores consideran que esta clasificación 
basada sobre la simetría es artificial. 

En la mayoría de las diatomeas pennadas se 
encuentra, hacia el centro de la valva, un surco o 
fisura vertical no silicificado, la rafe (fig. 10-5 B, 
C), que puede ser recta, ondulada o sigmoide. En 
algunas formas, la rafe se encuentra en un canal, 
la quilla (fig. 10-6 C). Generalmente, la rafe se 
encuentra en ambas valvas pero puede estar sola¬ 
mente en una de ellas o faltar dei todo. En la 
región central de la rafe se encuentra un espesa¬ 
miento esférico, el nodulo central; y en cada 
extremo de dicho surco pueden encontrarse hin- 
chamientos parecidos, los nodulos polares (fig. 
10-5 A, B). La rafe parece estar íntimamente 
relacionada con el movimiento. En las diatomeas 
pennadas que carecen de rafe se- encuentra un 
área ciara entre las series de estrías o de costillas 
que se denomina pseudorrafe. 

La célula posee un vacúolo central y uno, 
dos o muchos cloroplastos parietales amarillos o 
pard odora dos, que pueden ser lobulados, perfora¬ 
do discoidales o acunados. Las diatomeas cén¬ 
tricas tienen en general muchos cloroplastos, 
mientras que : a> diatónicas pennadas suelen tenor 
solamente uno o dos de ellos. La ultraestructura 


dd cioroplasto es parecida a la de las crisofíceas 
,i fig,-4 2 - 111 ..iliiiuii rnas (f u ^_ 11-4 D; . 

¡ Los pigmeni ia&^erdcs^ clorofila ü y clorofila c . 

Í ^stán enmascarados por carotcnoidcsT Estos pig - 
Qientos accesorios comprenden tres carotenos 
(c\-caroteno. fficaroteno. c-carote no) y ciertas xan - 
to filar que "se "e neuent ran también en las cris of í- 
ceas. La diatoxantina se consideró^ai principio 
como ía ij rpiuplii de las biiulanolíecas; sin 
embargo, se ha publicado recientemente el hallaz¬ 
go de su presencia en una especie flagelada perte¬ 
neciente al grupo de las crisol íceas. La fucoxant »- 
\ na. el pi gmento carotcnoido que se encuentra con 
\ nTSyor abunda ncia, es resp onsable del color carac- 

Las células son uninucleadas, con el núcleo, 
grande y bien organizado, ubicado en el centro 
de la célula. Existe tina membrana celular bien 


diferenciada y uno o varios nucléolos. En las 
diatomeas pennadas el núcleo se encuentra fre¬ 
cuentemente localizado en un puente citoplasmá- 
tico que atraviesa por el centro el gran vacúolo 
central. Las células de las bacilariofíceas son, 


según parece, diploidcs durante su fase vegetativa. 
Cuando aparece la división celular, se segrega una 
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_ rtí , a,, rnda uno de los frústu- 

* - - te ,J ' 

“ M " h, i*¿„ m « S son principalmente antottófl- 
L “ ¡{ „„cia de las algas doradas, la mayor,a 
— no lerenda fnemeterna 

d ' "‘TptacSc.” eSdiadas reno,ere» vitan,i- 

ssihefs 

!eEU u”“éIe“aVdetm»tos se almacén» .» 

los lipidíeos densos agrupados cerca de ellos, aun 
que no adosados a ellos. 


CLASIFICACION Y 
MORFOLOGIA 


movimiento 


sólo las diatomeas pennadas que poseen una 

iCUO , Su movimiento 

rafe son capaces de despla/a.s^ , a/a . 

es más o menos espasmodivo. c fcien ■ ■- 

miento suave como de deslizamiento. Se han en 
SS¿ velocidades para este movimiento ^ 
oscilaban entre 0.2-25 micras/segundo La trayec 
tor a seguida parece ir ligada a la forma de a 
‘.i v ía intensidad del movimiento depende 
probablemente de las condiciones . 

‘Sr^^rrv^nnto 

‘«.do por el cl.opl.sm. en movimiento que 
puede estar en contacto directo con el meá 
externo, establecería, según se cree, comentes en 

el agua adyacente que provocarían el movirmen o 

de la célula. Otras teorías hacen ínter Q 

unas ciertas oscilaciones de fibras prote.cas proto 

Pl3S En Tí diatomeas céntricas móviles, se produ¬ 
cen planósporas uniflageladas o btflageladas. En 
la mayor parte de los casos, dichas planosporas 
han sido generalmente interpretadas como game- 
tos masculinos. 


En general se distinguen dos órdenes, el de 

las centrales o diatónicas V j^a-D)* 

pennrdes o diatomeas pennadas (f* >0 5 AD) 

Los dos órdenes se separan basándose en a 
forma, grabado de las paredes,. número de don> 
r,'astos presencia de formas móviles y trecuen 

SepmdLró» de e.t.tóspoms. L. s do. pnnc.p, 

les lineas de evolución de las dwtoo 

logas a los dos órdenes reconocidos. Las con r e 
presentan simetría radial. gen«alme^ oon 

circulares, como en Cosnnod.scus IfclOSn 
pero algunas veces son triangulares, como en T 

— <*• ¡o- a), 

dulphm ( ig- con )as vgjjas alargadas, 

como TZicula (fig. *10-5 O. pem algunas v. 
ces pueden ser asimétrica en visión valvar, como 

en Cymbclla (fig. 10-7 0 y 
10-7 G). En las centrales vistas desde > • 
esculturas presentan una d«spos,co, radial (fig*. 

10 ^ D 6 A); en las pennales, los 
11.”; d pon» » do. serie» lojitudm» et, . 

c d. lado di la linca media (fl* >« 6 « y 

"“"Mucha, diatomeas, «t» las ^ 

yen esmeres de ***. 

div^Ii'sTsp ZtsZ d 'BMphia. pueden agregarse 

sr-hs =zzzzz 

PÍO»™, forman colomas pednncohto dend™ 

P des. m,en,ras ,ue A ,— 

colonias en torma de estrella. A g co _ 

tanto céntricas como pennadas, fonn ^ 

na. En una especie d. Sa«c ,.“„™,. ,.s 
situada en un genero separado, s tubos 

células se agregan formando> fe* encuentran las 

mucüaginosos en cuyo inteno J). Estos 

células de las diatomeas (fig- 
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las bac.lariofíceas (A, B, D. E, formas centr.cas; C F j, < ™ g . £ cymbe! 
f.gURA 10-7 Diversidad morfol^icaenlas x 545 . B< Biddulphia. v.s.ón “'tón colonial: O 

A C G representantes unicelulares: A, Trice ■ 12 50. D F H -J, representantes de o 9 Ast erioneiJa 

T a v£¿n valvar, x 545: G. Gowpbonema ^^X^ral. X 500; F. Fraguarla, visión. la«*a - ^¡a^loni». X 520 
fjplnsira visión lateral, X640; E, Chaetoceros. aspecto macroscópico. X 3,5. J, det 

"lateral, x 1000; I. J. Naviera. una. especie colonial. I. sp 




REPRODUCCION 


tubos reunidos por una matriz mucilaginosa co¬ 
mún 'constituyen filamentos cordiformes ramifi¬ 
cados, observables macroscópicamente (fig. 

10-7 I). 



FIGURA 10-8 La reproducción sexual en 'as bacila- 
rio ffceas. A, 8. formación de una aiixóspora entre dos 
células hijos [SucircUa, X 300). C, D, formación de una 
auxóspora con la intervención de una ¡¿ola célula Gompho- 
neme): C. gametos, X 600; O, cigoto. X 700. E H, forma¬ 
ción de una auxóspora mediante ocyainia: E. F, H [8id- 
dulphia rhomhus, x 400); E, gameto masculino inmóvil 
dentro del frústulo; F, fusión con ni núcleo del gameto 
masculino (ga) aún separado; G, espermatozoide umflage- 
lado i Chaetoceros eibenii, x 2000); H, zigoto en el mo¬ 
mento de ser libelado fuero de uno célula, X i00. 'A, B, 
s-gún Fott, Algenkunde, con permiso de G. r,¿che<;C ( n. 
según Lutnck.dc "Sexual Raproduction in Dialoms," en 
Sex in Microorganisms, copyright 5954 de la American 
Association for ihe Advsncament of Science; F, F, H, 
S5Q*jn V. Stosch, Archiv für Microbiología, vol 23, p&js. 
327-365 (1956), Springer-Veríag. 8erirnG5ttir.gen, 
Hoidelberg; G, según V. Stosoh, Die Nalur.vizscnschaften, 
1358, pág. 141, Springer-Verían, 8»;rlfn-G5ttin*jen I leicicl- 
berg.) 


El principal tipo de reproducción de las dia- 
tomeas es el vegetativo, mediante bipartición ce¬ 
lular. Como ocurría en los dinoflagelados, la in¬ 
tensa velocidad de división que puede alcanzarse 
cuando las condiciones son óptimas llega a pro¬ 
ducir densas floraciones, que confieren al agua 
una marcada coloración parda que se extiende a 
lo largo de grandes superficies. Según parece, la 
presencia de la sílice es una necesidad absoluta 
para la división celular de muc'ias de las dialo- 
meas, de modo que el número de células se 
mantiene proporcional a la cantidad de dióxido 
de silicio existente (siempre y cuando los demás 
nutrientes no sean limitantes). Puesto que los dos 
frústulos de la célula que se divide actúan como 
epiteca de las dos células hijas resultantes, se va 
produciendo una disminución gradual del tamaño 
de algunas de las células de la población. En 
último término, después de realizarse la fusión 
entre dos protoplastos, se producen nuevas célu¬ 
las, que restauran el tamaño medio característico 
de la especie (véase más abajo). Algunas poblacio¬ 
nes de diatomeas no presentan esta disminución 
de tamaño. La plasticidad de las células débil¬ 
mente süificadas puede ser la causa <!e esta capa¬ 
cidad para recuperar el tamaño y la forma origi¬ 
naria después de la división de ia célula. En 
poblaciones de laboratorio no producen repro¬ 
ducciones sexuales en los cultivos que mantienen 
un tamaño celular constante. En cambio, en po¬ 
blaciones de laboratorio parecidas, en las que el 
tamaño medio disminuye, se observa la forma-^ 
ción de auxósporas (como veremos rnás abajo). | 
El tipo de ¡re producción sexual) varía según la 
clase. Puede ser isó gama^ anisógama u oógama , 
con la ^¿IiihL^y egetativa di gloid é y la meiosj s 
sTTuadaZduranl$_ la gime t ogénesis. G e ñera Imente, 
¿Tdesarrolla sólo' uno de los dos gametos. El 
zigoto resultante de la singar nia se denomina 
auxó spora. Puede haber fusión entre dos núcleos 
haploides procedentes de las mismas células pre- 
decesoxas, un caso de autogamia (fig. 10-SC, D). 
Kn las pennales, las auxósporas se producen gene¬ 
ralmente por fusión de gametos que pueden 
tener o no el mismo tamaño- procedentes de 

distintos (fig. 10-8*A, B); en ge¬ 
neral, estas* células han sido proauciuas por la 
misma célula madre. Una auxóspora crece hasta 
alcanzar de dos a tres veces el tamaño original de 
la célula productora de! gameto. Se rea-izan dos 
ni ¡t osis, cada una de las cuales origina un solo 
núcleo sobreviviente. Después de cada mitosis se 
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segrega una nueva cubierta silicificada, lo cual 
explica que la auxóspora tienda a tener las di¬ 
mensiones máximas de la especie. La pared de la 
auxóspora puede ser lisa o poseer relieves caracte¬ 
rísticos parecidos o distintos a los de la célula 
vegetativa. El proceso de la formación de la 
auxóspora tiene lugar de modo ocasional en el 
seno de una población, y, en algunos géneros, 
posiblemente tiene lugar de cada dos a cinco 
años. Va seguida por un prolongado período de 
reproducción vegetativa mediante división celular. 
En algunas diatomeas que viven en aguas salobres 
(de salinidad menor que la del medio marino) la 
formación de auxósporas tiene lugar solamente 
cuando el medio sufre dilución. 

En las ¿iatoniea¿3^Iil^s, como en Biddul 
pina, pucde^ ^di^rs c-^aiiga^ia (fig. 10-8 E-H). 
Algunas células producen un solo huevo: otras 
producen de cuatro a muchas células masculinas 
flageladas. Los flagelos, en número de uno o de 
dos (fig. 10-3 G). pueden estar insertos en posi¬ 
ción anterior o latera!. Solamente se ha encontra¬ 
do oogamia en diatomeas pennadas. 

Las estatósporas o cisies endógenos, con pa¬ 
redes en do? pactes, son producidas solamente 
por algunas diatónicas céntricas y son más fre¬ 
cuentes en ios especies nutrirás. 

DISTRIBUCION V ECOLOGIA 

Las diatomeas coran de una amplia distribu¬ 
ción tanto en los medios dulciacuícolas como en 
los marinos; las centrales son sobre todo marinas, 
y la mayor parte de las especies pennales se 
encuentran en el agua dulce. Estas algas pueden 
encontrarse flotando libremente en el plancton o 
bien fijas sobre los sustratos sólidos, encima del 
bino del fondo, en los pantanos salados y unidas 
como epífitos sobre otras algas y plantas acuáti¬ 
cas. Se encuentran también en el suelo, sobre la 
corteza de diversos árboles, sobre los viejos mu¬ 
ros de ladrillo, sobre paredes rocosas y en casi 
todos los lugares húmedos. Su amplia distribu¬ 
ción tiene que ver con La falta de auxotrofia en 
la mayoría de cPas y la amplia especificidad de 
las formas que requieren vitaminas. - 

Las diatomeas se encuentran en grandes can¬ 
tidades en el fitoplancton, en donde pueden des¬ 
arrollarse en forma explosiva. En algunas ocasio¬ 
nes pueden encontrarse en las zonas marinas pró- 
* Ernas a la cosía densidades ile muchos millones 
de células por litro. I i presencia de muchas es¬ 
pecies extremadamente pequeñas en el uano- 


plancton tiene una considerable significación al 
establecer el papel de estos pequeños organismos 
dentro de la producción primaria. 

Con frecuencia, es en Jas aguas marinas más 
frías en donde las diatomeas alcanzan el máximo 
de su abundancia. Uno de estos máximos se pre¬ 
senta a finales de primavera o a principios de 
verano, cuando el agua empieza a calentarse y la 
cantidad de radiación solar aumenta. Más tarde, a 
medida que los elementos nutritivos esenciales 
van haciéndose limitantes y que los pequeños 
animales s% alimentan de ellas, la producción des¬ 
ciende rápidamente. Cuando los elementos nu¬ 
trientes limitantes son reintegrados al agua o de¬ 
vueltos hasta su superficie en forma asimilable 
para las diatomeas, se produce una segunda flora¬ 
ción intensa. Esto ocurre generalmente a finales 
de verano o a principios de otoño. Poco tiempo 
después e! agua se enfría, la cantidad de radiacio¬ 
nes solares disminuye y la población de dia¬ 
tónicas desciende aun cuando ios elementos nu¬ 
tritivos no sean ya limitantes. En los estanques y 
lagos de agua dulce pueden presentarse períodos 
de abundancia semejantes. 

Aunque las algas de agua dulce se encuentren 
en una gran variedad de hábitats, la mayoría de 
ellas presentar, en las masas de aguas quietas 
Gagos y lagunas) y en las aguas circulantes (ríos 
y pequeñas comientes). La distribución de estas 
aigas está relacionada con factores de espacio 
(vertical y hori/.ontalmenie) y do tiempo (perio¬ 
dicidad estacional). La temperatura es el factor 
que desempeña e! papel más importante en la 
determinación de la distribución de! fitoplancton 
en las aguas no circulantes de la región templada, 
puesto que se establece un ciclo anual de tempe¬ 
ratura que provoca la estratificación vertical de la 
masa de agua. Al llegar !a primavera, las aguas 
sufren un proceso de constante mezcla gracias a 
!a acción de los vientos y al efecto de enfriamien¬ 
to. debido a las bajas temperaturas del aire que 
actúan sobre las capas superficiales del agua. El 
resultado de estas influencias es una masa de 
agua no estratificada, do temperatura relativamen¬ 
te uniforme. Cuando las aguas superficiales se 
calientan, las capas alias se hacen gradualmente 
estables, ,on !o cual se hace imposible una mez¬ 
cla a fondo. Esto corresponde al período de 
estratificación de verano. Al llegar el otoño, las 
capas superficiales vuelven a enfriarse y se hacen 
más densas (el agua alcanza un máximo de densi¬ 
dad a los 4°C y no a los Ü°C), Jo cual es causa 
de que se hundan hacia el fondo. Los vientos 
capaces de romper la estabilidad de las capas 
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superiores contribuyen al mezclado, que conduce 
al volteo v mezcla completos de las Aguas, caíac- 
terístico de! otoro. La duración de esta mezcla 
completa depende de las condiciones melereológi- 
cas al igual que de la profundidad del lago. Si el 
lago queda cubierto por hielo se originará una 
estratificación invernal, puesto que el agua más 
cálida será la del fundó. El hielo recubre el lago 
y no deja que la acción del viento mezcle las 
a«»uas. En los trópicos existe generalmente una 
pequeña variación anual de temperaturas, con lo 
cual la mezcla se efectúa cuando se suceden rápi¬ 
damente diversos períodos de enfriamiento, o 
bien en regiones en donde épocas lluviosas alter¬ 
nan con épocas secas. En estos casos la mezcla se 
produce durante la época seca. 

Aunque la temperatura es seguramente el 
factor más importante que influye sobre la distri¬ 
bución vertical del fitoplancton de las aguas dul¬ 
ces, debemos tener también en cuenta la acción 
de la luz, del oxígeno y de los elementos nutriti¬ 
vos. Por ejemplo, la intensidad de la luz determi¬ 
na los límites inferiores en los cuales se realiza la 
fotosíntesis. Cuando existe una elevada intensi¬ 
dad luminosa, !a utilización del exceso de luz 
depende de la temperatura. La fotosíntesis máxi¬ 
ma se produce en estos casos a una cierta profun¬ 
didad por debajo de la superficie, que va ligada a 
la transparencia del agua. La disponibilidad de 
oxígeno está relacionada con la l ;emperaiui3. 
puesto cine el agua puede disolver más oxígeno 
cuanto más baja es la temperatura. La disponibili¬ 
dad de elementos nutritivos puede ser limitante 
en ciertos lagos. Como ya observamos, en aguas 
altamente transparentes, se efectúa una activa asi¬ 
milación a profundidades mayores, debido a la 
mayor penetración de luz de suficiente intensidad 
para que la fotosíntesis se realice en exceso sufi¬ 
ciente para compensar las necesidades respirato¬ 
rias. En general, a estas profundidades existen 
suficientes o amplias cantidades de elementos nu¬ 
tritivos debido a la proximidad con el fondo en 
donde se liberan y acumulan. 

La estratificación horizontal no depende tan 
estrechamente de la temperatura y es menos im¬ 
portante en los lagos de tamaño y profundidad 
moderados. En las masas de agua de poca profun¬ 
didad y en las de forma irregular, pueden quedar 
marcadas ciertas diferencias en la distribución 
horizontal. Cerca del borde se encuentran más 
especies de algas en la zona de aguas someras que 
circunda las plantas acuáticas enraizadas. El fac¬ 
tor limitante puede ser la disponibilidad de sales 
nutritivas. Sin embargo, en esta zona protegida, 


pequeña:» diferencias en e! contenido de oxígeno, 
en la luz, temperatura y movimientos localizados 
del agua crean condiciones microcli maricas que 
pueden influir también sobre el crecimiento ge¬ 
ne mi. 

La acción acl movimiento del agua tiene 
poca influencia en las misas de aguas quietas. 
Pero en las aguas circulantes, la vegetación del 
fondo y de Jas riberas está recibiendo continua¬ 
mente nueva agua, si bien c! plancton duJciacuí- 
cola está siendo arrastrado por la corriente, en 
último término hasta el mar y su probable muer¬ 
te. En ríos y arroyos de corrientes lentas, las 
condiciones son parecidas a las de las aguas esta¬ 
cionarias y, así, en ellas pueden encontrarse los 
mismos tipos de algas. Las agitas circulantes son 
turbulentas y poseen remansos y coi «¡entes en 
ángulo recto con la dirección de la circulación. 
En el fondo puede haber una capa de agua casi 
inmóvil de varios milímetros de espesor. El gro¬ 
sor de esta capa depende de la intensidad de la 
corriente (cuanto más rápida es ésta, más delgada 
es la capa) y de la densidad del agua (cuanto más 
cálida y menos densa es el agua, más delgada es 
la capa). El efecto del agua cayendo en cascada 
ha resultado ser importante para el intercambio 
de gases por parte de las algas. Debido a Ja 
mayor turbulencia y al mayor contacto consi¬ 
guiente cutre el aire y el agua, una mayor canti¬ 
dad de gas puede pasar a forma u¡suelta. Sin 
embargo, a! incrementarse la turbulencia. 1?. in¬ 
tensidad de .a luz que llega a las alcas en ei seno 
de una corriente se ve reducida. En las aguas de 
una corriente rápida las sustancias nutritivas son 
ariasíradas rápidamente, lo cual limita hasta cier¬ 
to punto el desarrollo de las algas. En las aguas 
de movimiento lento, las sustancias nurritivas 
tienden a sedimentarse, manteniéndose al alcance 
de ricas poblaciones de algas. En !a parte de las 
rocas al abrigo de la corriente existen zonas me¬ 
nos turbulentas que poseen poblaciones de algas 
distintas debido a la misma causa. 

Los cambios estacionales de la flora de las 
algas dulciacuícolas siguen generalmente el mismo 
plan de uno a otro año. Esta periodicidad es 
mejor conocida en el caso de las aguas estanca¬ 
das. Determinadas especies, que se encuentran a 
lo largo de todo el año, pueden constituir hasta 
un 40 % de la población total. En el caso de las 
especies que no están siempre presentes, es un 
requisito indispensable que sean capaces de for¬ 
mar fases de resistencia, del tipo de las auxóspo- 
ras, zigotos perdurantes, acinetos o hipnósporas. 
La mayor parte de estas especies presentan un 
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máximo de abundancia que corresponde, cada 
año, a la misma época. Las formas planctónicas 
presentan normalmente dos máximos anuales (en 
primavera y otoño) y dos mínimos (en invierno y 
a mediados de verano). La flora de primavera y 
de otoño pued- ser marcadamente distinta, pues¬ 
to que la temperatura del agua cambia normal¬ 
mente con mayor lentitud que la intensad de la 
luz. La aportación de sustancias nutritivas es un 
factor especialmente importante por sus efectos 
sobre la abundancia estacional. A principios de la 
primavera, inmediatamente después de la mezcla 
anual profunda del agua, las sales nutritivas pro¬ 
cedentes del fondo se reparten uniformemente y 
quedan al alcance de las algas de las capas supe¬ 
riores. A medida que se establece la estratitica- 
ción correspondiente al verano y que la mezcla 
de las aguas se va reduciendo, las sales nutritivas 
pueden ir escaseando y haciéndose limitantes. A 
finales del verano se produce una nueva mezcla y 
las sales nutritivas vuelven a quedar disponibles. 

La distribución general de las algas de agua 
dulce está también relacionada con la concentra¬ 
ción de iones hidrógeno, o pH, del agua. Los 
hábitats ácidos (pH 4.0-6 : 5) son más ricos en 
número de- especies distintas, aunque en ellos 
cada especie eslá representada por un número 
tajo de individuos. En cambio, las aguas básicas 
(pll 7.5-9,0) pueden poseer una abundancia mu¬ 
cho mayor de algas pertenecientes a unas pocas 
especies. Las aguas ricas en materia orgánica tien¬ 
den a encerrar poblaciones de algas mayores (tan¬ 
to en número como en especies) que las aguas 
con sustancias nutritivas principalmente inorgáni¬ 
cas. 

Algunas diatomeas presentan estrechos limi¬ 
tes de tolerancia frente a la temperatura y a la 
salinidad. Su distribución y exigencias fisiológicas 
están así íntimamente relacionadas con las carac¬ 
terísticas físico-químicas del agua. Por ello, son 
de gran utilidad como indicadores de dichas con¬ 
diciones. En el mar, nos brindan un método para 
seguir el trayecto de las corrientes oceánicas. En 
los hábitats dulciacuícolas, la composición de las 
comunidades de diatomeas se emplea como indi¬ 
cador de las diversas características ecológicas. En 
particular, los ríos libres de polución poseen mu¬ 
chas especies, cada una de ellas representada por 
poblaciones relativamente reducidas. En las aguas 
polucionadas, el número de especies es pequeño 
debido al gran número de factores ecológicos 
limitantes impuesto por la sustancia polucionante. 

Puesto que las células vegetativas de las 
diatomeas planctónicas no son flageladas, como 


en los diño flagelad os, tienen una gran tende cía a 
sedimenlaise desde las regiones superiores ilumi¬ 
nadas próximas a la superficie. Sin embargo, la 
presencia de gotas de lípidos y la existencia de 
complicados apéndices celulares ayuda a la flota¬ 
ción de estas células. La presencia de sedas con 
prolongaciones espiniformes, como en el caso de 
Chaetoceros (fig. 10-7E), aumenta enormemente 
la superficie de sustentación de la célula y tiende 
a retener pequeñas burbujas del oxígeno liberado 
durante la fotosíntesis. De este modo, al aumen¬ 
tar la superficie e incrementarse con ello el roza¬ 
miento con el agua, se tiende a disminuir la 
velocidad de sedimentación. La estructura fila¬ 
mentosa, en forma de colonias en cadena, que 
presentan muchas especies marinas, sirve para el 
misino objetivo. El mecanismo de flotación debi¬ 
do a las burbujas retenidas evita también que las 
algas se sedimenten y tiende a devolver a la 
célula de una posición vertical a una posición 
horizontal. La presencia de reservas alimenticias 
lipídicas en el interior del citoplasma es eficaz 
para mantener la flotabilidad de la célula, puesto 
que las gotitas de grasa son más ligeras que el 
agua. Mientras se conserven las condiciones ópti¬ 
mas para la fotosíntesis y las reservas de grasa no 
se agoten, la célula de la «liatomes se mantendrá 
en buenas condiciones de vida 

IMPORTANCIA Y USOS 

Las diatomeas son productos primarios, y 
tienen una importancia directa o indirecta para 
otros organismos tanto en las aguas dulces como 
en las marinas. Como se dijo previamente, algu¬ 
nas especies de diatomeas son indicadoras de 
aguas polucionadas o de condiciones peculiares 
del agua, por ejemplo de la concentración elevada 
en iones hidrógeno. Sin embargo, el hombre hace 
un uso más directo de las diatomeas depositadas 
en forma fósil. En épocas geológicas pasadas, la 
producción de diatomeas fue tanto o más impor¬ 
tante que en la actualidad. En condiciones natu¬ 
rales, al morir las diatomeas, gran parte de los 
frústulos silicificados vacíos se acumulan en gran¬ 
des cantidades originando una lluvia de diatomeas 
que se deposita en el fondo del mar y, hasta 
cierto punto, también sobre el de los lagos. Estos 
vastos depósitos de tierra de diatomeas, que han 
sido elevados por encima del nivel del mar por 
obra de la actividad geológica, son explotados 
actualmente en diversos puntos. En Lompoc, 
California, la extracción a cielo abierto de estos 
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depósitos llega a producir más de 6 000 000 de 
frústulos por mililitro. En Lompoc, esta acumula¬ 
ción superficial de diatomeas fósiles, que está casi 
totalmente integrada por especies marinas litora¬ 
les, tiene una potencia de más de 200 m. Los 
depósitos formados en las aguas dulces alcanzan 
raramente más de un metro de espesor. En otras 
regiones, existen extensos depósitos marinos sub¬ 
terráneos que varían desde 10 m hasta depósitos 
excepcionales de 1000 m de potencia en los 
campos petrolíferos de Santa María, en California. 

La tierra de diatomeas es un material blando 
que se disgrega con facilidad, muy empleado para 
diversos tipos de filtración, especialmente en la 
industria de refinado de azúcar; como abrasivo 
fino en el pulido de la planta y como constitu¬ 
yente de la pasta dentífrica; como protección 
aislante frente a las temperaturas elevadas de los 
altos hornos y calderas, y en pinturas para 
aumentar la visibilidad de las líneas e instruccio¬ 
nes de tráfico pintadas sobre el pavimento. Los 
depósitos de tierra de diatomeas tienen también 
valor como indicación de los estratos que pueden 
contener petróleo o gas natural. 

FILOGENIA 

Las baciiariofíceas constituyen un grupo de 
plantas muy antiguo que ha tenido éxito en ia 
evolución. Es fácil comprobar cómo Jos líneas de 
evolución, claramente delimitadas, que se obser¬ 


van en este grupo, están íntimamente relaciona¬ 
das y tanto las centrales como las pennales deri¬ 
van de un grupo ancestral común. Sin embargo, 
las diatomeas han evolucionado muy poco en el 
transcurso de los últimos millones de años. Estu¬ 
diando los depósitos de tierra de diatomeas pode¬ 
mos ver cómo estas algas han existido ya, por lo 
menos desde el período jurásico y posiblemente 
desde tiempo tan antiguo como la era paleozoica. 
Según parece se hicieron abundantes a finales del 
Cretácico. Muchas de las especies han sufrido 
,nuy pocos cambios desde entonces, puesto que 
se conocen un gran número de ejemplares proce¬ 
dentes de finales del Cretácico que no es posible 
diferenciar de las especies actuales 

F.1 hecho de que en las especies de diatomeas 
hayan habido tan pocos cambios en un período 
de tiempo tan prolongado puede significar que 
están bien adaptadas al medio en que viven. Se 
sabe que en algunas diatomeas, existe reprodui- 
ción sexual, pero se realiza eon poca flexibilidad 
genética. Puesto que la fase vegetativa es diploi- 
de, la meiosis permite una segregación durante la 
gametogénesis; pero los gametos procedentes de 
una misma célula (centrales) o de dos células 
hermanas (pennalcsi normalmente fusionan entre 
sí para producir el zigoto. Asi no se produce 
rceombinnción ni tampoco ninguna segregación 
subsiguiente de nuevo material genético. La pr> 
di.ee ión de atixósporas puede considerarse como 
un tipo de reproducción en el cual se man o en'.’ 
en alto grado la constancia de las especies. 
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DIVISIÓN FEÓFITOS 

La división de los feófitos ¡a® « «" B"T" * 
amplio e importante que comprende unos 240 géneros y ® 

1500 especies. Los representantes de este gr»po viven esclustv^en 
te. encimar, con 1c de uno s pocos ^e^en cuenUenen 

el agt m^ Ui J cé Los feofi'.oTjTúéd cn'TfistííKuirse en ires-rrasM-K? 
das o en una sola clase. La separación en tres clases se basa sobre >o 
que sabemos acerca de su ciclo vital; sin embargo, muchos gen ° 
no son enteramente conocidos. En este texto distinguí remos una 
sola clase, la de las feofíceas, que contiene 11 órdenes. 

ESTRUCTURA CELULAR 

En general, la pared celular está constituida por una capa 
interior resistente y celulósica y otra capa externa mualag.nosa, 

' péctica o de una sustancia semejante. En la pared celu.ar de 

de las algas pardas y en cantidades variables se encuentran d.v e ^ 
sustancias coloidales complejas denominadas ficocoloide*. E- 
rancias, entre las cuales se encuentra la algína y la 
encuentran en algunos de los géneros mayoífe de lam.nanas (lamín 
ríales) en cantidad suficiente como para tener ^importancia com 
cial. En las formas más complejas, los ficocoloides pueden acó 
se también en los espacios intercelulares. En el genero Pa 

pared celular está calcificada (fig. 11-1). wnnlas- 

Los Diementas se encuentran en el citoplasma, en un c 
,o (fig. más de uno (fig. 11-3 B. C). 

"periférico, de tamaño y forma mas o menos variable. Cu 
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FIGURA 11-1 Mina. un. representante tropical de 
las dietiotales. con paredes celulares caletearlas, X 0,5. 


célula los contiene en número elevado pueden ser 
pequeños y discoidales (fig. 11-3 b, C); pero pue- 
5er alargados, aplanados e irregulares, y de 
forma laminar o retictilada (fig 11-3 A). En algu¬ 
nas especies se han encontrado jirenoides. Las 
■^.grafiYs electrónicas (fig. »M D) muestran 
uue los cloroplastos son muy similares a los de 
- as dinofíceás "y a los de los crisofuos (fig- 
1*0-2 ‘DY.cn las algas pardas es frecuente que 

, 1 . »>ax xorae Ha 1ávnínA$ PlílC SCD3r*idO 


de los demás grupos. 

El característico color pardusco de estas ai- 
«as se debe a la presencia de un pigmento xanto- 
fñTc’o accesorio, laffücqxantiñ^ Üims pigmentos 
.arotenoides accesorios que se encuentran en 


ellas son el',0-caroteno y„ generalmente, otras.xan- 
tofilas, entre Tas cuales podemos citar la violaxan- 
tíft'á, peoxantina y probablemente también la na- 
voxantina. Los pigmentos verdes, que se encuen¬ 
tran enmascarados por el color pardo de la 
fucoxañtiña, son clorofilas a y c. Según las espe- 
y las condiciones en las cuales viven, la 

coloración de las algas pardas varía desde el par- 
dooliváceo pasando por un bello pardodorado 
hasta un color prácticamente negrej. Esta varia¬ 
ción depende de la proporción relativa entre las 
clorofilas y los demás pigmentos, en particular la 


fucoxantina. 

En la célula puede 
central (fig. 11-3 A), o 


encontrarse un vacúolo 
pueden haber varios 


pequeña vacúolos (fig 11-3 B). Las reseras ali¬ 
menticia se encuentran almacenadas en forma 
disuelta, básicamente en forma de. htminariná^un 
polisacáádo, que presenta glucósidos unidos entre 
sí medíate enlaces 0, 1-3, 1-6. Una parte inte¬ 
grante la lamina riña es un poüalcohol dulce, el 
pianito!, que se oxida para producir una hexosa, 
!a mansa. Existen también numerosas vesículas 
refiingejtes, normalmente agrupadas en las proxi¬ 
midades de! núcleo, que contienen una sustancia 
dei tipo del tanino que se considera un producto 
de dessho del metabolismo. Esta sustancia se 
denomi* tanino de feófitos (se le considera 
como ma fucosana, pero no es un polisacárido). 
Se ha ciado también la presencia de grasas y de 
pequen* cantidades de otros glúcidos. 

Las células son, en general, uninucleadas \ sin 
cmbarg»,~ en ciertas partes del talo (como en 
ciertas ¿lulas del disco adhesivo de. algunas lami¬ 
narias) jueden ser multinudeadas. El núcleo, pro¬ 
visto * una membrana bien definida, contiene 
uno o aás nucléolos. La mitosis y la meiosis son 
pareóte a las de. las plantas superiores, aunque, 
en gensal, los cromosomas son pequeños y mor¬ 
fológicamente parecidos entre sí. 

La mayoría de las algas pardas son autotrófi- 
cas Utas pqcas especies viven como egifiTos o 
"como odefitos. Estas últimas, en especial, pue¬ 
den safen 'parte o,totalmente parásitas. Es nota¬ 
ble ia carencia de datos referentes a las necesida¬ 
des niBicionaics de las algas pardas. 


MOVIMIENTO 

Nnguoa de las algas pardas es móvil, aunque 
sí proiucen células móviles (zoosporas y game¬ 
tos). Estas células móviles poseen ca^iptniire / 
ftos to elos insertos lateralmente y,una cierta 
fpima de habichuela o^d^efá, s Lof¡ flagelos'són 
desigiins en tengitucE el más largo suele estar 
dirigid» "hacia delante y el más corto lupa atras 
(Tig 1T-2 A, B, D). Sin embargo,-hay unas pocas 
excepóones! En las fucales, el flagelo más largo 
es el posterior y el más corto se- dirige hacia 
delanfc; la célula flagelada (espymau&ojde) tiene 
tambin una forma más o menos acampanada 
(véan* figs. 11-2 E, 4 C). En las dictlotaresr(figs. 
11-2C, 4 E), uno de los' dos flagelos (el poste¬ 
rior) felta o es rudimentario. En las algas pardas 
estudias con ayuda del microscopio^lectrónico 
se oberva que el flagelo anterior es barbulado 
(fig- U-4 A, B, E), con dos filasde^gg)^ 3 
y el ftgelo posterior es liso (fig. 11-2 A, , h 
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FIGURA n-2 Disposición de los flogelosdcdistinto? 
feófitos (el extremo anterior dirigido hacia arriba en todos 
los esquerras). A, R, D. zoosporas: A, Pylaiel/a: 8, C/¡or- 
r'arin, D, Laminaria; C, E, espermatozoides: C, Dicíyuta; 
c . Ful us. 
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CLASIFICACION Y 

DIVERSIDAD 

MORFOLOGICA 




Los 1 1 órdenes de los feófitos pueden dispo¬ 
nerse según un cierto número de líneas de evolu¬ 
ción basadas en el ciclo vital y la alternancia de 
generaciones, en la constitución del aparato vege¬ 
tativo (fjg. 11-5, 6) y en características reproduc¬ 
toras. Puesto que no existen especies de algas 
pardas unicelulares, ni móviles ni no móviles, ni 
especies coloniales, el tipo de organización más 
sencillo corresponde al filamentoso uniseriado, no 
ramificado o poco ramificado. En 'os represen- 
íantes más especializados se encuentran tejidos 
bien desarrollados, y puede darse una diferencia¬ 
ción considerable en las células del talo y en el 
lúpo de crecimiento, de una fase a otra del ciclo 
v *laj. Ningún otro tipo de algas ha alcanzado la 
diversidad de formas, la complejidac* je constiuc- 
UOn del aparato vegetativo, ni el tamaño de los 


FIGURA 11-3 Tipos de cloroplastos en los feófitos: 

A, reticulado (Ectocaipus) , x 1500; B, C, discoidal (8. ¡g. 
Pyla ¡ella , x 690; C, Sphacpfaria, x320); D, laminado^ 
(Scytosiphon), X 300. n, núcleo; el, cloroplasto; vac, v3- y* 
cúoio. : <r? 




feófitos. Vanan desde las formas microscópicas 
filamentosas (menos de l mm) hasta enormes 
plantas de 50 a 70 o más metros de longitud. 
Esta diversidad c e debe principalmente a la varie¬ 
dad de tipos de crecimiento de las algas pardas 
(fig. 11-5, 6). 

En las cctocavpa! ;s, el tipo de o ¿cimiento 
más sencillo se obtiene gracias a la división inter¬ 
calar de las células situadas en un solo plano y, 
solamente en algunos casos, en va segundo plano, 
lo cual produce un filamento usúserindo, no rami¬ 
ficado o raramente ramificado (fig. II-7G, H 








plantas no vasculares 






FIGURA 11 4 AD En la pág. 197 (A-C): Micrografías electrónicas de flagelos y de un cloroplasti^en d ** 
feófitos: A (arriba izquierda) parte anterior del flagelo barbulado de una zoóspora de Chordana X m 

derecha) espermatozoide de Fucos, con la porción distal del flagelo barbulado. X 28 000; C (abaje derecha), «pe mato 
zoide del mismo Fucos mostrando el cuerpo celular, la proboscis y la parte proximal de! flagelo liso poster.or y del t age 
barbulado anterior, x 26 000. D (arriba) parte próxima al pirenoide ípi) de un cloroplasto d e Pyldiella. donde P 
verse las características láminas compuestas, cada una de ellas formadas por tres discos paralelos, y las densas 9°'' 
lipídicas que se encuentran entre ellas [n, núcleo; mn, membrana nuclear; re, capa de retículo endoplasmatico qu 
al cloroplasto; me, membrana; ve, porción de una vesícula de almacenaje, X 54 600. (A, fotogra ia ce '» a ‘ n 
Hansen. de Petersen, Caram y Hansen, con permiso de Botanisk Tidsskrift; B, fotografía cedida per I. Mantón, e 
y Clarke, con permiso de Annals of Botany; C, fotografía cedida por I. Mantón, de Mantón y Clarke. con perm 
Anna/s of Botany y Journal of ExperimentaI Botany; D, fotografía cedida por L. V. Evans.) 



Figura 11-4 E Micrografía electrónica de un esper¬ 
matozoide de Dictyota, mostrando el flagelo barbulado X 
7500. (E, de Mantón, Clarke y Greenwood, con permiso 
del Journal of Experimenta! Botany .) 



FIGURA 11-5 Tipos de crecimiento de feófitos fila¬ 
mentosos y pseudoparenquimáticos y sus posibles relacio¬ 
nes evolutivas. A-F, formas filamentosas no ramificadas y 
ramificadas; A, B, D, E, con crecimiento apical; C, con 
división celular intercalar acompaflnndo al crecimiento 
apical; F, crecimiento tricotálico. G, H, formas pseudopa- 
renquimáticas; G, con crecimiento tricotálico; H, con cre¬ 
cimiento apical. 
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F1ÜURA n . 5 Ti jos de crecimiento de los teófilos parenquimáticos. A-J. crecimiento apical seguido por divisiones 
celulares int-rcaiares y naror.quimáticas: «, C. cortes ii*ns«r»'«<fel eje en los punios senalaoos en A con (.senas. A F 
ron una sola célula apical en el exte «no del eje, D, detalle do «na parte de E en donde puede verse la /oca marginal 
constituida po. células apicales. K-M, con .nerisiwiamo y meristemo intercalar; K 

lámina de L y de M. med. moristedermo: ma, rocrivcmo intercalar o zona de transan, cap. célula apical.d.s-od. 
fijación;/, lámina. 


i’y luidla). Algunas divisiones (con varios -lados 
de frecuencia y de regularidad) según un segundo 
piano, pueden producir series libremente ramifi¬ 
cadas de filamentos un'seriadcs, como en Veto- 
car pus (fig. 11-7 A-C). Los filamentos erectos no 
ramificados, partiendo de un dstema postrado y 
i lotificado, son r.'.ructer f stieos de algunos gene ros 
(fi a . 11-7 K, M) yrtenui). Este tipo de ctcc!.,lien¬ 
to se denomina eterótrico, y también lo presen¬ 


tan algunas algas rojas y algas verdes. Fn algunas 
ocasiones puede haber una agregación de filamen¬ 
tos, sólo ligeramente ramificados, que se adhieren 
entre sí latería mente, formando una capa incrus¬ 
tante compacta (f'g. 11-7 1, J. Ralfsia). En las 
corda ríales puede formarse un talo psendoparen- 
quinsático por agregación o entrecrurair-'-enlo de 
filamentos ramificados, que pueden quedar laxa¬ 
mente organizados (fig. 11-5 H, , O, l-eathe- 
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FIGURA 11-7 Formas filamentosas de feófitos, con sus estructuras reproductores. A-D, Ectocerpus: A, aspecto 
macroscópico, X 0,13; 3. porción del filamento que sostiene una estructure plurüceular, x 250; C, parte vegetativa del 'alo 
mostrando la iniciación de una iama, X 235; D, parte de un filamento con meiosporanglos uniloculares, inmaturo <í>¡>a;o) 
y maduro (arribaj, x 250. E-H, Pylaiella: E, porción fértil de un filamento mostrando estructuras pluriloculares intercala¬ 
res, X 110; F, porción fértil de un filamento mostrando tneíospciangios uniloculares intercalares, X 110; G, («arción 
vegetativa del 'rilo, x 110; H,aspecto macroscópico, X 0,5.1, J, llalfsia: I. aspecto macroscópico de varios talos incrustan¬ 
tes que crecen sobre una roca, X 0.5; J, corte transverso de una parte del talo incrustante, mostrando los filamentos 
erectos, dispuestos apretadamente y dos meicspomngios (me) uniloculares, x 225. K, Myrionema, mostrando un sistema 

• «l* • f . • •* I . . K . e. / r f V Cf C\(\ 


sia) o dispuestos en forma afretad:- y densa (tig. 
i j-3 A. 8; Heiijtockordüria). En lss esface Unales 
las células de un eje primario uniseriado pueden 
dividirse más de una vez para producir un talo cor- 
tic*:'o, que r¿cuei‘ia un desanoUo de tipo paren- 


quimérico (íigs. 11-6 A-C, 9 A-E, Sphacelaria). En 
las dietioúfonales se encuentra un crecimiento pa- 
renquiniático difuso, resu - ido de divisiones reali¬ 
zadas solamente en las células superficiales. Las 
divisiones perieütv.les de estas células superficiales 
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FIGURA 11-8 Formas pseudoparenquimáiicas. A, B, Hetcrochordaria: A, aspecto ma¬ 
croscópico, X 0.5: 8, corte transversal de la parte periférica del talo, mostrando la medula 
pscudoparenquimática y los filamentos superficiales libres, X 3C0. C. O. Learhesia: C, 
aspecto macroscópico, X 0,5; D, corte transverso de la pa¡ te periférica de! talo, mostrando 
los filamentos laxos de la medula, la región cortical pscudoparenquimática y los filamentos 
superficiales libres. X 155. co, córtex;/, filamento; md. medul3 


aumentan el espesor del talo, y algunas divisiones 
anticlinales ocasionales hacen que la superficie se 
vaya extendiendo de acuerdo con el crecimiento 
de las células de la periferia. El talo puede ser 
macizo o foliáceo (como en Phaeostrophion , fig. 
1 1-10 B, F) o puede hacerse hueco (como en 
Scytosiphon, fig. 1I-10C, D). El tipo pseudopa- 
renquimático, como Lcathesia (fig. 11-8C, D), 
puede hacerse también fistuloso al llegar a la 
madurez. 

bn general, el crecimiento es intercalar, 
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aunque en las dictiotalcs, esfacclariales y fucales 
existe un marcado desan olio apical del talo. Pue¬ 
de haber una célula apical única (figs. 11-6A-C, 
9 C, Sp ha celaría). En algunas de las fucales puede 
haber un grupo de células apicales en el ápice de 
las ramas, aunque la mayor parte de ellas, como 
en Fucus , poseen una célula apical única. Algunas 
de las dictiotalcs presentan una céluia apical úni¬ 
ca (figs. 1 1-6 F, G. 11 B, Dictyota ), pero en otras 
existe un margen constituido por células apicales 
(figs. 11-6 D, E, 10 A, B, Syringoderma). 



figura 11-9 Una especie de tipo parenquimático con crecimiento apical. A-H, Spha- 
calaria: A, aspecto macroscópico, X 1; 8, porción apical del talo, X 30; C, porción apical 
del talo, donde puede verse la céluia apical (ca), las ramificaciones y el desarrollo parenqui¬ 
mático del eje principal, X 150; D, un segmento más maduro del eje mostrando las células 
en visión superficial, x 160; E, fijación basal de un talo joven, mostrando el sistema basal 
postrado y los ejes erectos, X 120; F, porción del eje mostrando un propágulo con una 
célula apical, X 120. G, H, filamentos provistos de estructuras reproductoras: G, estructura 
plurilocular, x 180; H. meiosporangios uniloculares, inmaturo (arriba) y maduro (abajo), 
X 180. 
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c0 .. on , |,'n«i periférica de células apicales («»;, / ¿ 0 5' D co.te transversal de la porte periférica del talo. 
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Los ,-asos de mayor tamaño y mayor com- 
„I ,:; d . J encontramos entre las algas Pardas 
Un'Al-?os a la actividad meristemática loca.u.u- 
,la en roñas determinadas. Algunos de estos me- 
ristemo? tter.cn potencialidades paréenlas a los de 
vasculares. Un tipo de eterno ex¬ 
clusivo , bs algas pardas, es e que produce d 

reclivi "’o irkolálico, que es el resudado de ¡a 
acción o: un npo especié de división intercalar 
en un rila,vento. Este tipo de crecimiento es 
característico de las dosinareshales. Las divisiones 
ululan limitadas a una parte ocal.,ada 

súbanlo de! áp‘ce del talo, situada en la base de 
un filar -«to múseriado en forma de pelo v'cease 


üesmarestia, fig. 1M3E). A pesar de la relativa 
simplicidad de este tipo de crccinnento (fig- 
11-13 A-E) se produce, como consecuencia, una 

compiJa organización pseudoparcnquimática (fig- 

11-) 3 [•') y se logra el desarrollo de una buena 

variedad de tipos morfológicos (fig. H-'2 A, 8). 

F1 tico do actividad meristemática mas evolu¬ 
cionado se encuentra en las laminarias parenqm- 
■náticas o laminariales (figs. 11 - 6 K-M. 14 0,0. 
Fn ellas existe un meristomo primario denomina¬ 
do zona de transición, que no es ot:: cosa que 
un meristemo intercalar localizado entre 'a pa¬ 
ción distal laminar y la región proximal delgada 
parecida a un pecíolo de la planta. Ademas, en 1» 
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FIGURA 1112 Diversidad en dos especies de Desmarestia: A, aspecto general de una 
especie laminar y laciniada, x 0.3; B. aspecto de una especie cilindrica, x0,3 (excepto por 
lo que se refiere a Id simetría del telo, las características anatómicas son análogas en todas 
las especies, e idénticas a l¿s que aparecen en la fig. 11-13). 


región epidérmica, que se denomina meristoder- gracias a los cuales alcanzan su tamaño. Sin em- 

mo (figs. I1-6K, 11-15 A, C), se realiza una baigo, las algas pardas pueden alcanzar dimensio- 

actividad meristemática superficial. Puede encon- nes macroscópicas de otros dos modos: 1) las 

trarse también, en algunas especies, una región especies con regiones meristemáticas intercalares 

meristemática interna en la parte cauioide del difusas forman un talo pluriestratificado o paren- 
alga, región parecida al cámbium de las plantas quimático, gracias a la división de sus células 
vasculares. según los tres planos, como ocurre en Phaestro- 

La mayor parte de las algas pardas grandes phion (fig. 1 1-10 E, F) y en Scytosiphon (fig 

poseen estos meristemos bien desarrollados, 11-10C, D), y 2) las simples divisiones celulares 
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FIGURA 11-13 Una especie cilindrica de Desmarestia . A, B. E, eporófitos jóvenes: 
A, fase filamentosa inicial, X 150; B. fase filamentosa, mostrando el inicio del crecimiento 
tricotálico ítr), x 150; E, una fase más madura, mostrando la localización del crecimiento 
tricotálico y el aspecto pseudoparenquimático (ps) de los filamentos corticales. X 110. C, 
aspecto superficial aumentado de la parte basal de E, mostrando las células pseudopa- 
renquimáticas que rodean el eje central (líneas de trazos), x 200. D, corte muy aumentado 
de la parte más madura del talo, mostrando una fila de células axiales M, X 250. F, corte 
transversal de una parte madura de la planta, mostrando la organización parenquimática, 

xKO. 
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FIGURA 1M4 Pasos He! crec : mienta y ciclo vital en las laminárteles. A-Q, Nereócystis: A, zoospora 
* IODO; B, zoóspora gemí i *'3atío, X 1000; C E, fasesdel desarrollo de' yometófito 'emenino, X 1000; F, -jnm 
n ; «o maduro con un oogonio vacío (oog), después de expulsar un óvulo no fecundado fev), X 1000; G 
í 'r-duro con sn f eridins frn) inmaturos y maduros (vacíos), x 1000 ; M, espermatozoide, x 1000; l- 


:v¡ir;*rs> l! i v isir o os de! t^porófiío joven ui.'do a! oegonio vacío. X 1000; L*N, f ?ses JeMesarrollo de! osporó' ; to jovec 
I-. M. X 300; M x '100); O, P, fóses íir-ates (macroscópicas) del esporófito joven, (I), lámina,; fd), disco; fes}, estipe, (O, 


< 0.5; P, x0,3); G, un joven "espci óf iío" atíormeI, desarrollado por p f ?rtenoyénes*s, x HíGO. 


intercalares, el crecimiento tricotálico, el crecí- 
miento apical estricto o una combinación de 
éstos puede producir un talo básicamente fila¬ 
mentoso. Sin embargo, por agregación, fusión la¬ 
teral o entrecruzamiento de estos filamentos ra¬ 
mificados se produce un gran talo pseudoparen- 
quimáíico, como en Leatliesia (íig. 11-8 D) o en 
Desmaraña (fig. 11-12 A, B). Este segundo tipo 
es fundamentalmente más sencillo que el prime¬ 
ro, pero ni éste ni el otro producen generalmente 
formas tan grandes como las que proceden de los 

meristemos intercalares. 

En Fucus, al igual que en otros miembros de 
las f icales, se encuentra una gran variedad de 
tipos de crecimiento distintos durante la ontoge¬ 
nia de la generación bien visible o delofícica. I I 
embrión aparece en forma de un corto filamento 
(fig. 11-16 A-E), que pronto desarrolla una pola¬ 
ridad definida. Se forman en un extremo rizoides 
filamentosos y en c¡ otro se diferencia pronto un. 
ápice parenqumiáíico. Aunque las células superfi¬ 
ciales continúan dividiéndose, siguiendo el des¬ 
arrollo de una depresión apical prominente, se 
establece el crecimiento tricotálico (fig. 11-16 1. 
J). Sir. embargo, este tipo de crecimiento pronto 
se imerrumpe. i-a aparición en ¡a depresión ap'c«i 
de la primera céiula apical (íig. H-lo K) Inicia «ó 
crecimiento apical, que continúa durante ei ¡crio 

de la vida de la planta madura. 

¡ a diferenciación de las algas pardas más 
complejas como las laioiiinnales, e-> tal que pue¬ 
den distinguirse en ellas estructuras hasta cierto 
punto comparables a los órganos de las plantas 
superiores. Morfológicamente, estas partes son pa¬ 
recidas a helas, a tallos y a raíces (f:g. H-18», 
pero no funcionan como tales órganos verdaderos 
por carecer de las características i ipicas de un 
sistema vascular. La parte foliosa de una alga 
paida se denomina lámina; la parte cat.loide se 
denomina espite; y la parte de fijación se deno¬ 
mina disco, con frecuencia provirio de cslructu- 
ras rizoides, los hapterios (fígs. IM4P, 15. 19». 
Aunque estas estructuras no son 'un complejas 
como las rafees de las plantas vasculares, no están 
necesariamente formadas por tejidos sencillos. 
Pueden diferenciarse en ellas regiones anatómicas 
definidas, corno el meristodermo (llamado tam¬ 
bién epidermis), el córtex y la parte más in'crna 
o medula (fig. 11-15 A-F). En el córtex. pueden 
encontrarse células cribosas (fig. 11-1S D) y cana¬ 
les mucil iginíferos (figs. 11-15 A, 17 G), mientras 
«.¡c en la medula nv Jen haber células del tipo 
de las fioemáticas tfigs. 11-15 B. D, 17 0). Mor¬ 
fológicamente y químicamente, las células yaisui¬ 


das a las del floema son muy semejantes a las 
células cribosas de las plantas vasculares. Experi¬ 
mentos realizados con marcadores radiactivos de¬ 
muestran que dichas células tienen un papel acti¬ 
vo en la conducción. También se ha puesto de 
manifiesto la presencia de calosa, típica de las 
células cribosas de las plantas superiores. Algunas 
regiones del estipe pueden ahuecarse y convertir¬ 
se en flotadores, o pncumatocistes, que sostienen 
a la planta en posición más o menos erecta en el 
seno del agua (fig. 11-18). 


REPRODUCCION Y 
CICLOS VITALES 

Muchas algas pardas tienen un sistema vege¬ 
tativo muy complejo; todas ellas tienen estructu¬ 
ras reproductoras relativamente sencillas. La re¬ 
producción sexual varía ampliamente, pero típi¬ 
camente comprende una alternancia de dos ge¬ 
neraciones pluricelulares. 

La reproducción vegetativa puede realizarse 
por simple fragmentación del talo o por media¬ 
ción de fragmentos pluricelulares especializados, 
como los propágulos de Spkacelcna (fig. 11-9 F). 
l a fragmentación de! talo es el único tipo de 
reproducción conocido en algunas especies notan¬ 
tes. como Surgassum (fig. 11-20). Diversas espe¬ 
cies de este mismo género, que viven «fijas al 
fondo del océano en las zonas costeras, se repro¬ 
ducen sexualmcnte; pero las formas libres y flo¬ 
tantes han perdido según parece esta capacidad y 
viven perpetuamente en fase vegetativa (como en 
el Mar de los Sargazos). Como sistema suplemen¬ 
tario de reproducción pueden formarse mitóspo- 
ras (también denominadas esporas neutras) a par¬ 
tir de mitosporungios (pluriloculares), integrados 
por muchas celdillas (figs. 11-7 B, E, 9 G). La 
meiosis tiene lugar en un meiosporougio (unilocu- 
tar) (figs. 11-7 D, F. 9 11, 11 C). Las mciósporas 
(¿oosporas o aplanósporas) son pieducidas por 
división nuclear libre. 

Dotadas de reproducción sexual, se encuen¬ 
tran plantas Uógamas, anisógamas y oógantas, y, 
según parece, esios diversos tipos han aparecido 
repetidamente «por evolución a lo largo de líneas 
evolutivas divergentes. Los gametos móviles son 
morfológicamente parecidos a Las zoosporas de 
bis algas" pardas, aunque con frecuencia son más 
pequeños. Las formas isógamas producen gametos 
morfológicamente parecidos y de tamaño seme¬ 
jante. Los gametos anisógamos son también mor¬ 
fológicamente semejantes, pero uno de los 






FIGURA 11-15 Anatomía del estipe de Nereocystis. A-D cortes transversos: A, parte externa del estipe, mostrando 
el mer¡stode»mo superficial (me), el córtex, compacto (cor), los conductos mucilaginííeros (cm) y células secretoras (es), 
x 150; B, porción interna del estipe, con células cribosasde pared gruesa (pa), medula filamentosa (mí) y placas cribosas 
(pÜ, X 150; C. aspecto aumentado de la región epidérmica, mostrando el meristoderrno (me) y córtex (cor), X 600; D, 
corte transverso muy aumentado a nivel de una placa cribosa. X 1200. E, F, cortes longitudinales: E, porción del corte 
externo, mostrando células con plasmodesmos, X 300; F, porción de medula filamentosa, x 450. 


gametos (el feniemno) es claramente mayor que 
el otro (el masculino). Las formas oógamas pro¬ 
ducen óvulos inmóviles que son fecundados por 
pequeños espermatozoides móviles. En general, la 
singaniia se realiza en el agua, aunque algunos 
óvulos pueden mantenerse unidos (fig. 11-14 F) a 
la planta femenina haploide. En las especies oóga- 
mas (figs. 11-11, 14, 21) existen garué tangios en 
los que se forman de uno a varios óvulos o 
espermatozoides. Sin embargo, en algunas de las 
especies isógamas o anisógainas (figs. 1 i-7, 9) los 
gametangios están subdivididos en muchos com¬ 
partimentos, cada uno de los cuales produce un 
gameto único. Estos gametangios se denominan 
estructuras pluriloculares. 

Las plantas sexuales de. las alga.s pardas pro¬ 
ducen generalmente gametangios masculinos o ga¬ 
metangios femeninos. En algunos casos, los game- 
tófitos masculinos y los femeninos se pueden 
distinguir morfológicamente (como puede verse 
en Nereocystis , fig. 11-14 E, G). En otras alga.s 
pardas, los gametofitos no pueden distinguirse 
entre sí (como en algunas especies de Ectocurpus , 
fig. 11-7 A). Cosa rnenos frecuente, otras especies 
de algas producen ambos tipos de gametos en la 
misma planta. 

Todas las algas pardas, con la excepción de 
las fucales, pueden presentar una alternancia en¬ 
tre generaciones gameiofítiea y csporofitica. plu¬ 
ricelulares y de vida libre. Ln las algas pardas 
simplemente filamentosas, tales como las ectocar- 
palcs, existe una alternancia de generaciones iso- 
mórfica, en ia cual las fases haploide y diploide 
son morfológicamente idénticas y fisiológicamen¬ 
te independientes en lo que se refiere a su apara¬ 
to vegetativo (figs. 11-7 B, D, 23). 

En las ectocarpales, los isogametos móviles 
;fig. 11-22 H, F) producidos en los gametangios 
pluriloculares (fig. 11-22 C, D) se fusionan entre 
sí, formando el zigoto diploide (fig. 11-22 H) que 
inmediatamente se divide para producir la genera¬ 
ción diploide (espoiofítica) (fig. 11-22 J). La ge¬ 
neración esporofítica produce mitosporangios 
pluriloculares (fig. 11-22 T) que a su vez produ¬ 
cen mitósporas diploides (fig. 11-22 U), capaces 
de multiplicar la generación diploide por medios 
asexuales. La meiosis tiene lugar en meiosporan- 
gios uniJoculares (fig. 11-22 K-M). Las meiósporas 
resultantes (fig. 11-22N, O) originan por creci¬ 
miento dos tipos de gametófitos haploides (fig. 
11-22 Q, S, A, P, R, B), cada uno de los cuales 
produce un tipo de gametos (fig. 11-22 C-F). 

En los órdenes más evolucionados, como en 
el de las laminariales, existe típicamente una 


alternancia de genera dones heteromórfica,- eníí»í 
cual la fase ha ploide es una generación indepen¬ 
diente y diminuía (aunque pluricelular), fisiológivy 
camcnic de vida libre, y la fase diploide corres^ 
pende a la generación delofícica, relativamente 
grande (fig. 11-23). Algunas de estas ge -¿raciones- • 
esporofíticas, grandes y más complejas pueden 
ser anuales, como Nereocystis, pero alcanzan una 
longitud de 30 a 35 m en menos de cuatro 
meses. En otras especies puede ser perenne, como 
eri Pierygophora (fig. 11-24), y alcanzar una lon¬ 
gitud de unos 3 a 4 m entre los 10 y 15 años. 
Algunos datos de que se dispone indican que las 
generaciones gametofíticas libres de las laminaria¬ 
les pueden también ser perennes. 

En una laminaria típica, los gametófitos ha¬ 
ploides son microscópicos (fig. 11-23 A, B). El 
gametófito femenino (fig. 11-23 B) produce un 
óvulo (por cada oogonio) unido al extremo del 
oogonio (fig. 11-23 D). El gametófito masculino 
(fig. 11-23 A) produce muchos espermatozoides 
flagelados (normalmente uno por cada célula) 
que nadan hasta el óvulo (fig. 11-23 E). El zigoto 
resultante (fig. 1 1-23 F), al igual que en las ecto¬ 
carpales (fig. 11-22H), experimenta la mitosis 
para formar el embrión del esporófito (fig. 
11-23 G-I). El esporófito continúa creciendo has¬ 
ta originar el alga típica (fig. 11-23J). En regio¬ 
nes especializadas de i.i lámina del esporófito (fig. 

1 1-23 .1) y en meiosporangios uniloculares, se rea¬ 
liza la meiosis (fig. ) 1-23 K). Las meiósporas na¬ 
dadoras (fig. 11-23 ¡vi, N) se sedimentan y se 
fijan para producir, mediante mitosis, los dos 
tipos de gametófitos haploides (fig. i 1-23 A, B). 

En las fucales, la generación diploide corres¬ 
ponde a la fase pluricelular delofícica, mientras 
que la generación haploide ha quedado reducida 
a unas pocas células que se convierten ellas mis¬ 
mas en gametos (fig. I 1-25). En otras palabras, la 
meiosis tiene lugar durante la formación de los 
gametos (figs. 1 1-21 B-D, M, N, 25 K, M) en la 
planta diploide. De este modo, los gametangios 
(fig. 11-25 A, B) son comparables a los esporan¬ 
gios unicelulares (y uniloculares) de las otras al¬ 
gas pardas. En comparación con otras feofíceas, 
las esporas funcionan básicamente como gametos, 
fusionándose inmediatamente (fig. 11-25 D) en 
lugar de desarrollarse y originar gametófitos de 
vida libre. 

El embrión sigue un desarrollo complejo (fig. 
11-16) antes de convertirse en el talo diploide 
ramificado dicotómicamcnte (fig. 11-25 G). Al 
llegar a la madurez, los ápices del tallo hinchados 
o receptáculos (fig. 11-25 H) producen numerosas 
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FjGUHA M-i 7 Aoaío.Tiic •/ ^producción del esporofita de Ntjr&ocystis: A, corte transverso s nivel de una región 
estéril do la lámina, donde pu.de apreciarse el meristodermo (me), tó.tex fco/7 y modula (mee/), x 350; R, corte 
transversal de la porción externa da una zona fértil de la lámina, mostrando meiosporf-.n^os (mei) uniloculams casi 
*nnduro> con mviósporas (irisp) y paiáfisis (par), x 720; C, corto transverso a través <;e un canal muciloyinifeio, con 
células secretoras he) limitando el renal (can) , x 400; D, corte longitudinal de una porte del estipe, a nivel de la placa 
erbosa (p¡) y do cálelos adyac■'r»:*s (obsérvese el potente depósito de calosa (cu!) en o¡ ¡r.tcrirr dn las células endosas), 
:< 650. 


FIGURA 11-16 Fases : .-¡c¡a»es dal desarrollo de Fucus: A, zigoto, X 600; BG, fases del desarrollo del talo juvenil 
mo&trando los núcleos, X 600; H. corte transverso de lo parte te.minnl de G. C00; I, parte superior <W un ralo juvenil otes 
mr-Juio, mostrando dos pelos terminales (p), X 323; J, planta juvenil, mostrando la primera de! desarrollo de (a 
depresión apical (da), medula filamentosa (mf) y mucilago in ^crlular (mu), x 250; K. parte superior de un t-Jo juvenil 
en fase más madura, mostrando la depresión apical, restos de pelos terminales (p), y !* aparición de !í¿ célula apical (ca¡, 
x 325. (I, según Nicnburg; J, K, según OItmanns.) 


lajas de la reproducción sexual por oogamia con¬ 
siste en que el gameto femenino grande e inmó¬ 
vil, el óvulo, puede sobrevivir un tiempo más 
largo antes do sor fu*¿li/.rulo sin agotar sus reser¬ 
vas alimenticias. Asimismo, gracias a la relativa¬ 
mente gran rp<:¿ rucios dal óvulo, el zigoto resul¬ 
tante de su -Acund -letón puedo también sobrevivir 
Jurante más í ; : r; ; :o ames de desarrollarse. 


.\niscgar.uics u uc "-o dosarroFaii directamente pa¬ 
ra dar origen a plantas haploidcs comportándose 
así como mitóspoias. Esto parece indicar que la 
reproducción vegetativa es más primitiva, que la 
fusión de las células ha tenido lugar de modo 
secundario y que !a 'vxm*id.:d es quizás relativa. 
Por ejemplo, cu algunas espacios isógamas de al¬ 
gas, ambos son producidos por la misma 

plañía; en ot;as especies ¡¿¿gamas, los gametos 
fusionan solamente con los que proceden de 
plantas distin-is. El próximo puso en e-i tícsatio- 
!)o de h diforcm.*Lc«ón sexual fue probablemente 
la amso^aiiiia. Y:.\ tipo de r*-producción sexual 
más evolucionado es la colonia. Una de las ven- 


y pequeñas cavidades, denominadas eonccptácu- 
? >s (figs. 11-21 A, 25 1), en las cuales se forman 
gameíangios (fig. 11-25 J, L). La meló sis se 
realiza en cada gameta agio femenino un:locu!¿r 
'el oogonio. figs. 11-21 3-K, 25 J-K) produciendo 
ocho óvulos funcionales; en el gametangio mascu¬ 
jo unilocidnr (antexidio, figs. 11-21 M-P, 25 L, 
V U. se producen C4 espermatozoides. Esto tipo 
'el Ac \o vital es, hasta cierto pimío, comparable 


al propio de los animales, en donde el organismo 
os diploide y las únicas células h&picides son los 
gametos. 

No se conocen casos en ios cuales la genera¬ 
ción diploide del alga parda esté reducida a una 
sola célula, el /igoto. Pero esta redi».ocion es iré 
cuente en especies de algas dideiacu»coIa.s de lr»> 
xardofíceas y elorofíccas ó-aps. 13 y 15). 

Fu algunas algas pardas existen isogímetos y 


s grupos de algas mas 
; casos de una línea 
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figura 11-18 Aspecto genera! de Macrocystis pyrifera, mostrando el disco de fijación ramificado conA ' l ^°^ e 
hapíerios, y los estipes erectos que sostienen láminas foliáceas provistas de flotadores vasales, X , . ~egun un 

M. Neushul, modificado.) 





FIGURA H-19 Disco de fijación de Macrocystis mte 
gr,folia adherrio al sustrato, visto durante la marea baja 
en la Darte norte de Colombia Británica, X 0,1. 


Planta de Sargassum muticum, fija al sustrato, X 0,1 


FIGURA 11-20 
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HGwRA ti// Cirio v¡:g! de &ctwir.nus: A F;. ¿¿¡.tunean gfafnotofi'tica, &&p*c »o genp.i al; C 4 0, gametanrpos picriio* 
'/nasos; r. remeter-; o. z- >yv : H, ri«¿o:o; :. ¿vpciúíilo iniciando e! desarropo; J, aspecto dol cspdrófito inuiJuio; 
r M. r.'..: í; t ¡o,i ‘J*:í me:os¿or *.ng:c;, r ', 0. ‘¡•.«M^speras; X\ • a 'urlóPros en fase do Hesnriolio, T, esoorongio plurilocular 
S(.brr ; un i*.<pt.nMito; U. mitóspoia; V osuoiófim e-n faca de t¿v • oü >. (Paro lo*** detallas estructurales y órnanos relativos 
de cada estructura, véanse figuras 11 -i A. 7 A-D.j 


evolutiva que conduce de la isogamia a través de la 
anisogi'inia hasta la oognmia. Entre las algas par¬ 
das existen buenas pruebas que nos indican que 
cita tendencia se lia ejercido a lo largo de dos o 
tres líneas de evolución claramente distintas, es¬ 
pecialmente en los óidencs n donde existe una 
alternancia heteromórüca «ie generaciones, fres 
rie estas evolutivas son p-n titularmente bien 
ciaras. 

Las cclocarpaics comprenden las formas mor¬ 
fológicas más sencillas de las algas pardas. Un 
• ¿erto número de géneros t >.. tcncidenles a ctios 
órdenes, especia? mente al de lis corda ríales, ei-ner- 
??^n de ev*e grupo básico. F ? < a es la principal 
C;:,,sa por ¡a C 1..1 una divisen arbitrarla en varias 
cí.i>es, según U proponen a : g« nos investigadores, 
í *° correspondería a una disposición tHorcnética 

y justificable. Fc¿oo¿ry.i\ es un buen ejemplo 
,?e ’ r;S o*.rae terútic-is prrcpnvs en h$ algas p • des 

Y: al 'Misino tiüupo. r»o> sirve ccv.:o un posible 


prototipo del cual pueden beber derivado el resto 
de los grupos de las algas pardas (con la posible 
excepción de las fútrales). 

\ partir de.l Upo de cielo vital de fitstocvrfms 
<;.g. 11-.':]) pueden ic-ber derivado «ron facilidad 
-°niKis con auisogamia y una alternancia degene¬ 
raciones isoinói fica (como en Sphace1arUi % fig. 
i Id). ¡Je un mojo parecido, un tipo úe repro¬ 
ducción sexual ruis evolucionado, la cegar,:da, 
..un con una alternación de generaciones isomór- 
fica (DíctytAii, fig. 11-11). se encuentra en !a 
línea directa de evolución a partir de este ¿rup¿> 
básico. Aunque «’n lo vegetativo Xcreocysrii (fig. 

I !-á.> A) p' Si.i*. », .a tuse gÁmctofítica filameiúcsa 
C»í*. *• í-utc- Ja a ¡utoctirpus, el esporófi- 

lo se lia convertido en una fase esporofítioa 
compleja, nta«;i/a y d-rímente desarrollada. Fue ¿s 
<i¡H. ! t -15). c:i Fin, ha sufrido su reducción 
n»áx? ¡na en L: fase h^ptoide (I n). principalmente 
ei) los gai.'.eíos, pato tirnbicn posee una fase 
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Figura i i 23 Ciclo vital de iVertíücystis: A, gametófito mascuimo, con ar.i¿>; idios; B, gametófito femenino, con un 
cogonio; C, espermatozoide; D, huevo no fecundado; E, singamia; F, /igoto. G-l, desarrollo del joven esporófito sobre un 
talo femenino; J, esporófito maduro con soros fértiles, oscuros, sobre la parte distal de las láminas; K, meiosporangio; L, 
I .Deración tic las meiósporas; M, N, meiósporas; O-R, desarrollo de los gam^ófiios. (Para detalles y tamaños relativos de 
las estructuras véanse fies. 11*14, 1 r>, 17.) 


diploicle (2 n) ¿llámente desarrollada y com 
pleja. 


ducirsc solamente por propagación vegetativa. Un 
cierto número de géneros de gran tamaño -tales 
como A 'ervo(ystis y Macrocysiis que crecen fijos 
en el fondo de aguas más profundas (de 35 ni o 
más) en e! Pacífico Norte- forman densos bos¬ 
ques por debajo del nivel de las mareas (figs. 
1 1-36, 27, 28). En algunas ocasiones, las ramas 
distules de estas grandes algas flotan formando 
densos entrelazados sobre la superficie del mar. 
En las regiones tropical y subtropical las numero¬ 
sas especies de Sargassum (figs. 11-20, 29) tam¬ 
bién se presentan formando densos bancos. Estos 
“bosques” sirven como lugar de reproducción y 
alimentación para muchos animales marinos. 

Las algas pardas más conocidas pertenecen a 
las laminariales y a las fucales. Aunque tanto en 


DISTRIBUCION Y 
ECOLOGIA 


Casi todas las algas pardas son marinas, o 
bien de aguas salobres o de lagunas saladas. Algu¬ 
nas especies (como Sargassum) viven flotando li¬ 
bremente lejos de las costas en el Atlántico Norte 
(Mar de los Sargazos); y en el Mar del Japón 
pueden encontrarse otr?.s especies fijas o libre¬ 
mente flotantes en las marismas o lagunas saladas 
o semienterradas en la arena. Sin embargo, cuan¬ 
do se encuentran libres, estas algas pueden repro- 
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Singumia 


Mciosis 


riiár.ica, dudante !t r:r* 


hiGunA 11-20 oanco de N<reocyStis e¡i C 


«K 
‘ * 

>• •* ,1 *•* M 


FIGURA i *. 2 'j Ciclo vital da . r ws: A, antenoto 
óvulos: C, ft’„)ern",ato¿oide maduro y óvulo poco o o "es 
G, ,r .ilo "'íK.'ufo, H, "i<j!Ón apical hinchada con recae 
»fs\rui'twi?«)S masculillo y femenina mruaíuiíis; J, K d«? v a 
tiesa-ro ! *o «J»¿-i«ro cisl eoncpptécule, de una ramita «: 
relcT : vos de l>*»s esíructufór» véanse figs. 11-16,21.) 




de las fu cales. Hormosir* (fig. M-3I). emoar- 
go f en !hs laminarbles Mavrocystii se encuentra 
tanto en el hemisferio norte como en el sur. Pero 
no se encuentra en el oeste del Pac tico, ni en el 
Océano Adámico, excepto en áreas muy restrin¬ 
gidas «leí Atlántico Sur que boidea Suda frica y 
Suda mélica. 

Aunque e! m»r suele c 
medio más uniforme que la 
grafía y el sustrato existente bajo 
igualmente venados. Al igual que en la t;*rra, la 
variedad de los bebientes marinos queda roí leja- 
da por una flora diversa. Pn ei medio marino, el 
máximo número de especies y \s individuos vive 
cn las costas rocosas. Los fon dos. cenagosos y las 
playas avenosas túrnen generalmente una pobla¬ 
ción pobre en alcas, debido a la inestabilidad <*jl 
sustrato. 1 a lisura o !a rugosidad del sustrato 
puede Jelc?«m.fruir ei t?po o el í;.ni**no de ia plan 
♦ • icu ¿i También la HUensidau 


midc¡an.c como ur 
tierra firme, la topo- 
el mar son 


■i islas Ou¡’*;n CharloUrí, ii\ Coferi 


f Ki«J 8 A 11-27 Sanco dc 
nica, durante la marea baja. 


antes, i uede o’)sur¬ 
is /< nación vertical 
ie i as especies. Esta 
kvmmada ov-n el fe- 
tún sobre el medio 
!u la marca varían 
n otras propiedades 
ido, de una a otra 
incb^o. b cálmente, 


m- bre i » dIstribu- 
•riñas r.o poseen 
en presentar 
Lurtes, que 
> j la acción 


de las corrientes puede ml't 

ción de las algas. Las aíras 

verdaderas raíces, sin t 

clíseos de fijación cx^rciur»!; 

íes proporcionan ?¡n anclaje 

le las oías y de la resaca *:m$ u*censa. 

Debido a las variadas cotvliriones (t 

sentido verrical como en scmúlo horren 

• 

existen a !o largo de las co .-n-.s ovosas •• 


zonacior* e*"?a 
nAmeno de la 
marino, ( as v 
ampliamente e 
de una a oí vi 
parte de un m 


< p5V.it 
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FIGURA 11-2R Banco de Macrocystis inlegrifolia, en la parle norte de Colombia 
Británica, durante la mareo baja. 




figura n-29 Porción distal de Sargassum muti 
cum, con ramas en forma de hoja y neumotocistes (flota 
dores) esféricos. X 1. 


je una a otra región, ¡luchos son los factores 
que mocüfican las cortdáoncs de marea caracte¬ 
rísticas de una zona ¿terminada, ti tipo de 
oscilación marca! m'i*. omán so denomina ciclo 
nv:-.*al semidi irno, y en él e! niw! d :i mar sube 
baja v<. es en líprixmiaúJmen**: unas vem- 
ti:n.*c ifig. 11-3*). hl recolector de aig.'^s 

úv!>: p «gramai mis excusiones de recolección do 
'r.idb utu c*•incidan coi ;o> períodos de ir.aita 
pues e durante k bajamar cuando puede 
encontrarse y estud.asee! mayor número y va¬ 
riedad de algas marinas. La mayor parte de la 
región iníennarea! —la pirte ce! fondo del nia r 
que queda expuesta eníre. ia i inca de mauma 
.«•tura del nivel dei mar y i? línea de mínima 
altura durante la bajamar queda expuesta csun- 
do h marea es baja. 

I fr itámi'iin\ n-srfiles están dilectamente 


relacionados con las fueras gravitacionales ejerci¬ 
da $ sobre la Tierra por l»Lima y por el Sol. con 
la fuerza centrífuga debiia a la rotación del par 
Lierra-Luna sobre su ce neo de gravedad conum y 
con la rotación del par Ierra-Sol sobre su centro 
de gravedad común. Aunare más pequeña que el 
Sol, la Luna está mucho más cerca de la Tierra, 
por lo cual su efecto es jproximadamente doble 
que el del Sol (fig. 11 -351 

Es muy fácil compender la influencia de 
estos cuerpos considerándolos en conjunto. Por 
ejemplo, la combinación á la atracción gravitato- 
ria de la Luna y de la furrza centrífuga sobre el 
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-IGURA n-30 Porte basal de Sargassum muticum , mostrando los "hojas* acintadas y 
j; cnsco de fijación, x 1. 


céano provoca un desplazamiento del agua que 
;eva su nivel -es decir, que provoca una marea 
112- tanto en !a parte Je !;•. nnrj próxima a !a 
una como, y simultáneamente. sobre ia parte 
•puesta. Entonces, a medida que • *» t una gira en 
elación con la Tierra las mareas alias se van 
(emplazando sincrónicamente. Ls subida r.cnudiur- 
.a al nivel cié marca ai'.a y *1 desecnsr. hasta el 
úvel de marea baja es su consecuencia. El Sol 
jerce un efecto similar, pero debido a que su 
otación no está sincronizada con la de la Luna, 
i efecto combinado de las don causas es más 
romplicado que el que sería producido por cada 
jno de los cuerpos independientemente. Además, 
a forma do! fondo del océano y de las costas 
ienc influencia sobre la corriente de agua marea! 
r % debido a ello, sobre el tipo de subida y de 
iescenso del nivel. El efecto compuesto resullan- 
e puede, por ello, ser diferente según las distin- 
as regiones geográficas. Por ejemplo, en las cos¬ 
as de la mayor parte del Océano Ailántico, las 
iucesivas mareas altas tiene aproximadamente la 
nisma altura y las sucesivas mareas bajas llegan 
también a un nivel parecido. Cuando el Sol y la 
Luna se encuentran aproximadamente en línea 
recta con la Tierra -es decir, durante la luna 
nueva y la luna llena el efecto de ambos se 
:ombina para producir mareas extremadamente 
¿litas y bajas, denominadas marcas vivas (fig. 


11-35), aunque estas mar«.s se presentan durante 
iodo el ano. Cuando e! Sol y la Luna se encuen 
tran formando ángulo redo con la Tierra, los 
efectos roncen a sedarse i la; aguas altas y bajas 
no son tan extremas. Estas son las denominadas 
mareas nucí-.as (fig. 11-3:'). En la periferia lie ia 
mayor parte de! Océano Pacifico, las mareas son 
senudiurnas. pero las alturrs de las marcas altas 
sucesivas pueden ser completamente distintas, y 
lo mismo ocurre con las sucesivas mareas bajas. 
Este tipo de mareas se denominan semidiumas 
mixtas, y sor indicio de la diferente respuesta del 
agua de ia cuenca dei Océano Pacífico frente a 
las mismas fuerzas que provocan mareas de igual 
intensidad en el Océano Atlántico. Fn unos po¬ 
cos lugares sólo se produce, una marea alta y una 
marea baja cada veinticinco horas, por lo que se 
denomina marea diurna (fig. 1 1-34). 

Las algas pardas pueden encontrarse en toda 
la región intcrmareal y extenderse a mayor pro¬ 
fundidad hasta unos 35 m o más por debajo del 
nivel mínimo (según sea la transparencia del 
agua). Sin embargo, su hábitat característico co¬ 
rresponde a las zonas intermarcal y submareal 
poco profunda. Debido al continuo avance y re¬ 
troceso de la marea a lo largo de la zona interma- 
real, que puede alcanzar en algunos puntos una 
oscilación vertical de ocho o más metros, las 
plantas de esta zona se encuentran alternativa- 




FIGURA í i-'JI Hormodra, «n Australia Meridional: A, barro denso -jur.ir.tf> :• marea 
be-ja; 3, 'jt'inílf? dal n**£ íT!«* mus-, rundo !a existencia df coree;’»"» «ríos sobre hjs rere,.! k.ilos 
globulosos e hinchados, x Oh. (Fotografías caldas por H. 3. 5. Wo'r.srsisy.í 


mente suuic'púljs y 
‘•te tit- van-\b!cs. 


emergidas durante períodos 
Las condicione* Esieoquími- 


c-»s a las •j i.dcs están sujetas las ¿dgas o** <:-!a 
/Oii-.i vsríun ampliamente, en ocasiones de uno a 
otro punto separados entre sí por distancias vevti- 
bastante pequeñas. Puesto que las exigencias 
* 1 s l co:j» \ í jt. ic-is de las aléis mininas Son ¿Minias, 
'h;'V ido a que muchas de las a!¿as pautan íími- 



'ídciínoa muy estrechos 


frente a ea. 



de temperatura, luz v salinidad, se ohsviva una 
increada distribución vertical de ¿ve..;-ros y espe¬ 
cies en bandas horizontales distintas ;;.e. c:i ¿c- 
nerai. están íntimamente relacionad s con ras ca¬ 
racterísticas Je las mareas en u¡da región particü- 
btr. Puesto que la mayoría de las algas carecen de 
raíces, tallos y hojas verdaderos, y p : v.serían muy 
poca capacidad* de conducción, la i >r IHad de i *, 
planta Jebe estar recubierta p >i c; ua por ! o 


menos durante la mayor parte del día, en la 
mayoría de los casos. Esta es la única forma en 
que pueden obtener directamente, a través de su 
superficie, las sustancias inorgánicas y de otro 
tipo necesarias para el crecimiento de la planta. 

La distribución veilical de una determinada 
alga marina puede estar relacionada, en parte, 
con la cantidad de luz que necesita, con la acción 
del oleaje, con su capacidad para resistir las hela¬ 
das o la desecación o por ia cantidad de oxígeno 
disponible. Puesto que !a energía necesaria para 
sintetizar las sustancias alimenticias por parte de 
las algas marinas procede del Sol, el grado de 
penetración ;ie la luz del Sol en el agua (o sea !a 
transparencia de ésta) es un factor muy impor¬ 
tante. Tanto Ja composición como !a intensidad 
de la luz cambian con la profundidad del agua. 
Puesto que la profundidad en la cual crece una 
determinada especie depende de la luz que ahí 
llega, la distribución de estás plantas puede tam¬ 
bién cambiar *on la ]«¡inui. JEr. itrasudes mis 
buias. la (y/ puede pen-trar hasta una profundi¬ 
dad mayor que en las latitudes mayores. Pueden 
descubrirse en las algas exigencias espccíf cjs en 
intensidad lumínica comnosio ; ó»i de la lr¿ <. 

C-—2.' CUráwi ’ii de . i ■iU.Tu!\d«.}*- , l:, ;■ *; 01 M*fd‘ 

l eirá neo. cu o. nde • ■' s .-i! -a *:•$ ivr.:> transparente, 
se -tan t -cout' .i»? aWas Dentón a profundida¬ 
des próximas a lo- i 00 m . perú en e! Picífieo 
ñor orienta’, en ..irnüe las aguas v,n bastante tur¬ 
bias. no so un <Jc$nirollo significativo 

Je algas pur »klc¡o do los 35 ni. Hsíos son rola- 
mente alguna* de los in.poitardes tactores cau¬ 
santes de la iuarc ida zonactón que se observa en 
tes algas ptuks (y vil oíros grupos de algas fijas, 
como las aJg<s rojas y Ijs a!g.\s verdes) sobre las 


costas rocosas. 

( orno respuesta a estas diferencias verticales 
Id medio ambiente, chatas especies pueden -.n- 
ronliarse solamente .situadas a gran altura dentro 
le la zona mtcrmsreal y puedo! formar bandas 
.^trechas a lo largo dc.l litoral. Entre éstas figurín 
os lucus (íig. 11-32) y géneros próximos. .Vgu- 
c*»s de estas plantas pueden quedar emergidas 
•uranio horas e incluso durante varios días conte¬ 
ntivos. Los ficocoloidcs, como la algina. retienen 
! :¿g‘:i en los tejidos de Sa planta con gran 
cachi. avadando a estas -sigas a resistir a la 
eshidlalación que tiende a afectarlas cuando es- 
m expuestas Til so! o a las heladas. Kn la región 
tíermareal media de las .partes expuestas de las 
ostas del Pacífico, Pos-eis'>i torma una zona bien 
efinidr». Otras especies y géneros, como PU'rygo- 
■i'r¿: (fíg. 11 - 24 ». quedan -ó!o expuestos en 




FIGURA 1 1-32 Planta rie Fucus mostrando el aspee 
to ver ruco so debido a los conceptáculos implantados so 
bre los receptáculos hin ciados, X 0,3. 


ñas penencvii rites al género Üesmarnsria. íig. 

sjla*!u:i\íe en la región .sabn.?r*¿»U y 
no quedan irmea expuestas al aire. 

•Se enes: miran también tipos de distribución 
!d._m marcados relacionados con los cambios fisi- 

n*- ;? * tensa lugar tanto en sentido 
h .•rizor.L.u corro en *•:*:'ido vertical. Ciertas 2 ! f ;:u; 
M'iriiMS son carácter istk as de aguas de elevada 
: iui'iaa:;: c;:n;.s. *u ca.r.b.o, pueden penetrar en 
i;i> '-Jo n-s. -;n conjunto podemos observar 

F.uncaaa disminución progresiva de géneros y 
d¿* especies en la í¿or> de algas pardas a medida 
q:’c nos n*e.spIe>amos desde las regiones frías, 
ártica y antartica, hacia las aguas más cálidas de 
•°‘ J tópicos. F.n general, las algas pardas crecen 
e«i abundancia en las condiciones adecuadas para 
la mayor parte de las plantas fotosinleí¡/.adoras: 
luz y temperatura óptimas y un aporte constante 
de iones nutritivos inorgánicos y sustancias de 
‘•ó-. i:n 5 ato. Estas plantas fotosintetizadoras se 
encu.ntrín en las aguas frías y poco profundas 
do la plataforma continental, en donde el apcite 
ch- a£u..s cont mentales, *a turbulencia y la aseen- 
s; ón aguas más profundas y ricas en elementos 
nutj-.i: os los pioporcionan las sustancias consti- 
1 uverdos nocesarias. 


hV.i‘0;, í/-*..Vc!A y LÍEOS 


• a ü^porbincia indirecta cp¿e para el hombre 
ueiu-n los Ejó n*¿;s que crecen en las regiones 
costeras es 1 4. rit-achm.íd 1 una vez más con sus 
posibilidades como prod ;cí,*,r<s wlniñrios. Las al¬ 
as pímAn: too u’as -como ís dlúcioees, din o finge- 


( 
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figura 11-33 DurviHea, en Australia Meridional: A 
fotografía de un banco durante la marea baja, x 0.2; B 
una planta aislada. X 0.1. (Fotografías cedidas por H. B. S 
Womersley.) 


lados y oíros * son los productora primarios más 
importantes ch-l ina*. i si ts Dotantes o na da¬ 
doras disponen de una extensión del ¿lebo lyrrí- 
c;iico y de un vnfum:n de agua mucho mayor de! 
..¿ne tienen par:» -•* !‘i;?eión las «tígas iK-nrónica;. 
f Juilas alcas o alijas mrina> fijas ;*u- 

oren un áren pequeña, sobre iodo J.hiie a !• 
limitación de >■ ¿-*c*rfivlc de plaia; 
con‘in:nial o de .«.«as siriicivnttaenic roco pro- 
i'u;ivi:'.N para -,i out* llegue assia bu- p 'o.rj- 
suiicieme luz. Ni?!;o- de un* Jécima parle de los 
océanos, sumándoles los mares adyacentes, pre¬ 
senta n una profundidad inferior aúnes ir,. y 
las algas raramente Pegan a crecer j esta profun¬ 
didad. Sin embargo, en ..v> ¿ona> co.-teres. c» 
crecimiento do esta-; híimí tijas constituye una 
irnoortame contribución a ia ecosomía de! mar. 


i a extensa superficie de estas plantas representa 
ur. sustrato que puede ser aprovechado por pe¬ 
queños animales sésiles; entre sus rizoides ramifi¬ 
cados, los discos adhesivos pueden alojar muchos 
y diversos pequeños animales. Los densos “bos¬ 
ques” de la zona submarea 1 representan zonas de 
protección y de reproducción lia hitadas por ani¬ 
males mayores, nadadores, erare los cuales cabe 


contar los peces. Algunos animales marinos se- 


alimentan directamente de los tejido> de estas 
algas mayores y otros se aprovechan indirecta¬ 
mente de ellas, alimentándose de los detritus de¬ 


bidos a la descomposición de sus tejidos. Algunos 
ejemplares de A 'ereocvstis alcanzas longitudes de 
más de 35 ni y pueden pesar más de 125 kg (en 
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...... 1R . .. o. Características típicas de la mareo durante un período de varios días 

(del 27 al 23 de junio) en el extremo norte de la isla de Vancouver. en Columbro Botánica. 


peso fresco). Estas plantas representan una abun¬ 
dante fuente de detritos en las regiones costeras, 
que son aprovechados por los animales f.Itrado- 
tes Las algas de crin tamaño también con tribu¬ 
yen de forma significativa a! enriquecimiento del 
fitoplancton en ciertas fases de su ciclo vital, 
debido a la emisión do sus células móviles i zoos¬ 
poras y gametos'. En los bancos densos de Ve- 
-o, , t'/j a projimidades medias de unos 20 m, 
•e ha estimado en 3 OÜÜ 000 el número de /oos¬ 
poras (de unas cinco inicias de diámetro) «ue 
•rueden producirse por litro y por día, desde 
junio h.,sta septiembre. La producción primara 
¡otal c.i osla zor.a comprende también ¡as células 
reproductoras liberadas por otras algas menores y 
por otras que crecen junto a los discos adhesivos 

de los oics de JSereocysiis. 

1 as aleas pardas de gran tamaño pueden te¬ 
ner también una importancia directa para el hom¬ 
bre Diversas especies de laminariales han sido 
■mpleadas como alimento (denominado kombú) 
en Oriente desde 1730. Las algas se tratan de. una 
forma especia!, se dejan secar y se prensan en 
bloques. Antes de la cocción, estos bloques se 
cortan en finas rebanadas con un cuchillo bien 
afilado y se emplean de diversos modos: remoja¬ 
das en agua, hervidas y servidas como verdura; 
guisadas con carne, y empleadas, previamente 
molidas, para preparar sopa o juntamente con 
arroz y salsas; en maceración para preparar cierta 
bebida, o impregnadas de azúcar y consumidas 
como un dulce. L.i mayor parte del kombú pro¬ 
cede del Japón; aunque gran parte de él es consu¬ 
mido por los japoneses, otra gran parte es expor¬ 
tada a China y a otros países. 


La algina o ácido alginico, producido exclusi¬ 
vamente por estas algas, se encuentra en Las plan¬ 
tas, sobre todo como parte constituyente de la 
pared celular. La algina es- una sal de un ácido 
poliurónico (el ácido manourónico). Las sales so¬ 
lubles (de sodio, amonio, potasio) de este polí¬ 
mero se denominan alginas. En Inglaterra y en 
California, so han desarrollado importantes indus- 
b.-sidas en la algina, y de- nn modo más 
burilado también en las provincias iría: i timas ».*.•! 
Canadá y ih Australia. Las riáis pob.acjor.es \ic 
,,q d - algas son explotadas por medio de seg»Uoras 
montad•« sobre embarcaciones. Este tipo de cose¬ 
chadoras mecánicas pueden recolectar varios cien¬ 
tos de toneladas de algas en un día, cortándolas a 
un metro por debajo de la superficie. 

Aunque las aplicaciones del ácido alginico 
son en sí limitadas, sus sales -los algmatos-, 
tanto en forma soluble como en forma insolubie, 
tienen una gran variedad de empleos. El ácido 
alginico puede absorber de diez a veinte veces su 
propio peso en agua, pero al secarse origina una 
materia, tan dura que puede ser torneada. En 
agua produce soles viscosos o gomosos. Por ser 
un ácido débil, forma una amplia variedad de 
alginatos que tienen propiedades interesantes, asi 
como compuestos complejos de tipo plástico. Por 
ejemplo, el alginato amónico se emplea en el 
ignifugado de edificios; el alginato plástico se 
utiliza para preparar plásticos y como sustitutivo 
del almidón de plancha, y el alginato sód.co se 
utiliza como estabilizador de las cremas para he¬ 
lados v otros productos derivados déla leche. 

Existen otros muchos empleos de los algina- 
,os y de sus derivados en procesos industriales. 
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FIGURA n-35 Posiciones del Gol, Luna y 1 ten* du¬ 
rante las marcas viws y las mareas mueras, con o! vfecro 
r¿J,:t;vo d? Li aRjra de la marea rep^ese-r-oo por mec.so 
de la h.rc'a neg r a que rodea la Tierra. 

Se emp5e:t:t también como fijadores de h t!c 
imprenta: en la fabricación de jabones y de 
champú; como iuaier.il moldeaba para 'a fabri- 
ca.-itn de miembros artificiales, y en la *narmfac- 
rura de botones. Se emplean también en fotogra¬ 
fía para preparar la emulsión de las películas; en 
la fabricación de pinturas y barnices; en materia¬ 
les de moldeo para la prótesis dental; en acaba¬ 
dos de cuero, y en insecticidas. Diversos prepara¬ 
dos farmacéuticos, como la pasta dental, cierna 
de afeitar, lápiz, de labios, medicinas y tabletas, 
se preparan a be re de alginatos. Como ya citamos 
previamente, s e emplean extensamente «.n la in¬ 
dustria alimenticia como estabilizadores; se usan 
lírib’én como clarificadores en la rubricación de 
la corve/o. 

i.as algas pardas han sido empleadas en mu¬ 
chos casos como fertilizantes, aunque ictnairaen- 
té se disponen de otras fuentes de precio más 
reducido. IJna parle considerable del va'or de las 
algas marinas como Fertilizantes se debe a -u 
contenido en oligoelementos y en sustancias orna - 
nicas de crecimiento. Las algas ¡Harinas acninujan 
ciertas sustancias a concentraciones signllicativa- 
m«?i¡te ,<:3s elev-dns que las existentes en el agua 
de mar. Debido al gran número de elementos 
■.¡•''¡.icos que se encuentran en el agua de mar, y 


que se encuentran también en las algas, las enfer¬ 
medades provocadas por alguna deficiencia en 
algún elemento en las plantas terrestres pueden 
con frecuencia ser remediadas con !i aplicación 
de fertilizantes a base de algas. Se ha afirmado 
que la cantidad total de constituyentes fertilizan¬ 
tes contenidos en las algas frescas puede compa¬ 
rarse a la cantidad existente en el estiércol, 
aunque las algas contienen mayor cantidad de 
sales potásicas, menos fósforo y aproximadamen¬ 
te la misma cantidad de nitrógeno. Por esta causa 
están especialmente indicadas pata cultivos como 
las remolachas y ¡as patatas. En el siglo pasado se 
recuperaban grandes cantidades de yodo a partir 
de las algrs marinas, hasta que se descubrieron 
otras fuentes más baratas de este elemento. Por 
dio esta industria ha ido desapareciendo, aunque 
todavía pervive hasta cierto punto en el Japón. 


FILOGENIA 

No se conocen fósiles pertenecientes a perío¬ 
dos anteriores al Triárico, que puedan ser atribui¬ 
dos a las algas partías con un merto arado U 
ce!Uíumb r e. aunque según parece - ,.ncuentrr.n 
j jínnc'pios del período .«Uro'.©»:«> CMW* mJ:i '* 
iju nt s parecidos a Fucm Algunos Mogme' vrr - \ 
ii. ii sugerido un posible origen de las alcas parda- 
que se situaría en >*1 rroiero/.o-co o a finales de! 
pe-iodo arquc .'zoico. f.n geneial, se dispone de 
pocos datos paleobutájiicos que puedan ayudar^ 
establecer la historia geológica de este guipo, ‘-e 
aprecia sin dilicultad que las algas pardas no 
,-stári íntimamente relacionadas con ningún c-tro 
guipo actual de algas. Lo más probable es que 
hayan derivado de un giupo ancestral de algas 
con dos flagelos implantados lateralmente compa- 
iab!e al formado por las características células 
móviles de las algas pardas actuales, ti h .-cito de 
,sue «o se* conozcan especies actuales de finge 1 j- 
dos unicelulares de vida libre relacionados con Ies 
teófilos, no significa necesariamente que no exis¬ 
tan en el mar. Nuestro conocimiento del nano- 
¡.¡ancion marino es todavía demasiado fragmenta¬ 
rio para excluir la posibilidad de encontrar ‘h>ún 
predecesor de las algas pardas .«tic 1 i flagelados 
vivos, tras udóse en el parecido, en la dot'mon 
flagelar de algunas de las cpsofíc«-»s. se ha sugeri¬ 
do la posibilidad de un antecesor común para les 
algas pardas y para las crisofíceas. Fs¡a opinión 
se apoya también on ia presencia de clorofila c y 
,4 í-ncr>xa-’lbia en las «isofíceas y baeilariofccas 
(v'éase cap. 10). Una relación más remota entre 


. FLAN rAS NO VASCULARES 


las algas pardas y los pirrófitos (véase cap. 9) ha 
sido también apuntada, basándose en la presencia 
de clorofila c en la mayoría de las dinofíceas. Si 
estas tres divisiones tuvieran un origen o»irr-‘n es 
probable que las algas pardas hubieran tenido 
como antecesor alrún precrisófito (véase tig. 7*4). 

Se considera que el orden de algas pardas 
más primitivo es el de las ecíocarp.-:!es. De este 
grupo o de un antecesor parecido a aclocar pus 
habrían aparecido iodos los demás grupos de 
algas pardas, con la posible excepción de las 
fucales (fig. 11-7). Las características marcada¬ 
mente distintas de forma y dotación flagelar de 


ios espermatozoides parecen revelar un origen dis¬ 
tinto del orden de las incales; pero las caracterís¬ 
ticas bioquímicas, entre ellas el conjunto de los 


pigmentos, van en apoyo de un origen común 
para las incales deniro de la misma división, 
probablemente separado -a partir de una fase muy 
inicial de su evolución. Algunos creen que las 
fu caks no pertenecen propiamente a los feo filos. 
Una proposición más realista puede consistir en 
colocar a las tócales en en a clase independiente 
dentro de la división íecíitos y, como se ha 


sugerido ya n otras ocasiones, incluir lodos los 


demás urden s dentro de U* 


ícofícoas 
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DIVISIÓN RODÓFITOS 

La división de los rodóliios raigas rotasj es un grupo de aigas 
extremadamente amplio y diverso, que comprende más de 400 
géneros y aproximadamente 4000 especies. En general, este grupo se 
considera como una clase, la de la? rodoiíceas. que comprende dos 
subclases, las bangfofícidas y las floridoíícidas. Cada una de estas 
subclases comprende diversos órdenes. Algunos de ios ordenes perte- 
nececientcs a esta clase son poco conocidos, y es posible que haya 
que subdividirlos cuando los géneros que comprenden actualmente 

sean estudiados con mayor profundidad. 

En las algas rojas no se encuentran nunca células-flageladas. 
Aunque la planta vegetativa es relativamente sencilla, la mayo: parte 
de estas algas presentan un sistema reproductor complicado. Esto es 
especialmente cierto para el sistema reproductor femenino, los pro¬ 
cesos que siguen a la fecundación y la embriogenia. Las característi¬ 
cas relativas al sistema reproductor femenino proporcionan la base 
fundamental para distinguir los órdenes de las floridofícidas. Las 
algas rojas en conjunto se distinguen por poseer reproducción sexual 
oógama. Los gametos femeninos, inmóviles, fijos sobre el gametófito 
haploide, son fertilizados in situ por gametos masculinos no nadado¬ 
res transportados por las corrientes de agua. Se producen también 
diversos tipos*de esporas, algunas de ellas como resultado de la 
mitosis y otras después de la meiosis. Las diversas especies pueden 
producir estructuras reproductoras masculinas y femeninas en el 
mismo talo; o bien estas estructuras pueden aparecer en talos separa¬ 
dos, con plantas masculinas y femeninas imposibles de distinguir 
entre sí desde el punto de vista vegetativo. La mayor parte de los 
géneros poseen una alternancia de generaciones de vida libre y. 
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además, existe en general una generación diploide 
claramente distinta tanto morfológica como cito- 
lógicamcnte, que básicamente es de vida parásita, 
y se mantiene fija sobre el gametófito femenino 
haploide. 

La complejidad del sistema reproductor y la 
variedad de los ciclos vitales han exigido la crea¬ 
ción de una terminología especializada. El anteri- 
dio se denomina espermatangio y los gametos 
masculinos no nadadores se denominan esperma- 
cios. El oogonio, denominado carpogonio, suele 
presentar una parte receptora filamentosa, alarga¬ 
da y emergente llamada' tricógina. El carpogonio 
puede estar situado en el extremo de un filamen¬ 
to especial, la ramita carpogonial. 

El núcleo masculino del espermacio penetra 
en la tricógina y desciende por ella hasta la base 
ensanchada del carpogonio, en donde se fusiona 
con el núcleo femenino, efectuando la fecunda¬ 
ción. El citoplasma del carpogonio no se diferen¬ 
cia en un gameto femenino bien visible, y tampo¬ 
co el citoplasma del carpogonio fecundado forma 
un zigoto bien diferenciado. A continuación, el 
núcleo del zigoto interviene en un cierto número 


de fenómenos. 

‘‘ La dimisión del núcle o del ^igoto^jx^odu 
ce directa o inJírectaincnte unp o sto ramgjo / 
qut^brt^TTTf^rpóspora^Si la divisió n^ es/neTo^- 
ca. dichas tftwiáSBüTJs so í¿ <^á?]oí<!^ //s¡ la 


roü- 


_djj¿si^¿kes imtótica* sonjtejjjpiifi*. Los carpospo- 
7aii£Ío ¡> pucclen aparecer sobre filamentos denomi- 
nadostfjfe^^ produccncar- 

nóspoc as haploid es o diploidcs. Los filamentos 
gonimoblásticos, entrTlÓS chales se encuentran 
!os carposporangios, constituyen e]Ji^x^poroir-“ 
Yesque se denomina tamb^cgonimobiastoY 

Entre los representantes más sencilTos^le las 
(lorj^oítfeas, los filamentos de gonimoblasto apa¬ 
recen* directamente a partir del^arpqgoijig^fecun- 
-datio, o a partir de uná célula muy próxima, al 
cual ha sido transferido el núcleo diploide. En los 
representantes más 'especializados, el núcleo di¬ 
ploide es transferido, generalmente a través de un 
filamento conectivo, a una o más células especia¬ 
lizadas denominadas . céluIas^aiixjíTa?e ), que con 
frecuencia se encuentran lejos- del j^ar^ogonio. Es 
a partir de estas células auxiliares de donde salen 
los filamentos;*!^^núaoblasto. 

Las carpósporas que se forman sobre los car¬ 
posporangios haploides dan por regla general ori¬ 
gen a las generaciones gametofíticas de forma 
directa^ La , carpóspor as, q ue se originan ^ir^car-^ 
pospor^ngios diploides, óTtgíña fP generalme nte 
una generación esporoTTfí£aTe~'vida libre, el) te- 


trasporófitoj En general, el tetiaspqrófitojj&s- 
*m ortológicamente^Keci^o. a»-lps 
vida librirYTeT^ji esta fase diploide-cuanltóueiie 
l ugar Ta meiosi s. El meiosp orangio de las florido¬ 
fícidas se denomina{ Jeíi^sporangÍ Q^ y cada uno' 
de ellos pxcuiuc^-cuatxcCSiíSpiSs. A cont inuar 
ción,. las tretrásporas originan,, previa germina¬ 
ción, gametófitos de vida libre. 


ESTRUCTURA CELULAR 

La pared celular de las algas rojas está típica¬ 
mente diferenciada en una capa celulósica interna 
y una capa péctica externa. También pueden en¬ 
contrarse en la pared celular y en los espacios 
intercelulares de muchas de las algas rojas más 
especializadas un cierto número de sustancias co¬ 
loidales complejas como el agar y la carrageenina. 
Estos compuestos complejos son en realidad mez¬ 
clas de polisacáridos sulfurados. En ciertos géne¬ 
ros, como en las algas coralinas, se produce una 
fuerte* calcificación de la parte externa de la 
pared celular, que queda principalmente consti¬ 
tuida por carbonato calcico, aunque también con¬ 
tiene carbonato magnésico. En algunos géneros 
coralinos, la totalidad del talo se encuentra in¬ 
crustado de caliza (formas incrustantes, como Li- 
thothamnium). En otros géneros, algunas zonas 
de la planta se mantienen sin calcificar (formas 
articuladas, fig. 12-1) 

En las especies más sencillas, las células sue¬ 
len ser uninucleadas. En las formas más evolucio¬ 
nadas suelen ser plurinucleadas, excepto en las 
células jóvenes o en las reproductoras. En algunos 
casos, las grandes células de las algas rojas pueden 
contener centenares de núcleos; estos núcleos po¬ 
seen una membrana nuclear bien definida y—un 
nucléolo. Se encuentran también cloroplastos 
centrales (axiales) o periféricos (parietales). En 
las especies más sencillas puede haber un cloro- 
plasto único, con o sin estructuras del tipo de los 
pirenoides. En general, las especies más complica¬ 
das poseen numerosos cloroplastos pequeños y 
discoidales en cada célula, aunque también pue¬ 
den encontrarse cloroplastos irregulares o acinta- 
dos. En lasCerografías electrónicas, el cloroplas- 
to aparece con una estructura parecida a la de las 
otras algas, con una membrana doble, pequeños 
gránulos densos y gránulos lipidíeos mayores. Sin 
embargo, las rodofíceas examinadas presentan so¬ 
lamente pares de laminillas simples, no apiladas 
en montones (fig. 12-2). Esto puede corresponder 
a una característica primitiva que podría 
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3URA 12-1 Bossiella. un alga coralina articulada 
teneciente a las floridof ícidas. X 1. 


relacionarnos las cianoííceas con las rod ^ cc f s > 
puesto que las primeras presentan as lüm.ml as 
esencialmente en la parte de U célula correspon¬ 
diente al cromoplasma (véanse figs. 8-2, -i A ). 

Las algas rojas deben su color característico 

a la presencia xle pigmentos ficobüimcos acceso¬ 
rios. Son éstos, en general, la ,-ficoentrma que 
es roja, y la r-ficocianina, que es azul. Algunas 
algas rojas contienen fc-ficoentrina, aloficouamna 
y c-ficocianina. I.as ficobilinas son muy pareci¬ 
das, aunque no químicamente idénticas a las 
ficobilinas de las cianoííceas y de las cnptoficcas. 
Se encuentran también algunos pigmentos carote- 
noides accesorios. Entre ellos cabe señalar dos 
carotenos, el a-caroteno y el /3-caroteno; y las 
xantofilas luteína, zeaxant.na y, posiblemente, 
también taraxantina. Entre los pigmentos verdes 
tenemos la clorofüa a, universal, y, probablemen¬ 
te, también otra hallada solamente en unas pocas 
algas rojas, la clorofila d. que puede ser un deri¬ 
vado de la clorofila a o un producto artificial 
debido a las técnicas de extracción. En general, 
los pigmentos verdes están enmascarados por los 
^pigmentos accesorios. Sin embargo, según sean as 
^ condiciones del medio, las algas rojas presentan 
una variedad de tonos que va desde el verde, 
- pasando por el rojo y el pardo, rojo bailante, 
-^azul a rojo púrpura e incluso negro. Estas diver- 



umee 


sas tonalidades dependen de las cantidades relati^ 
vas de los distintos pigmentos en ellas contení- -f 

Las reservas alimenticias se encuentran alma¬ 
cenadas en forma de un polisacárido, denomina¬ 
do generalmente almidón de flondeas Este almi¬ 
dón es, en lo esencial, idéntico al almidón ram.fi- 
cado o amilopectina, fracción de los almidones 
que se encuentran en las algas verdes y en las 
demás plantas, pero, cuando se ensaya la presen¬ 
cia de almidón de florídeas con solución de yo¬ 
do-yoduro potásico, se obtiene una reacc.on colo¬ 
reada ligeramente distinta. Probablemente se en¬ 
cuentran también otras reservas glucidicas Según 
parece, basándose en la técnica de la difracción 
de rayos X, no es posible distinguir el almidón de 
algunas especies de algas rojas del almidón de las 
patatas. Otras sustancias de reserva de bajo peso 
molecular son diversos sacáridos como la trehaio- 
sa fioridósido, ácido manogücérico y sacarosa. 
F.ñ algunas especies abundan ciertos polialcoho- 
les. Entre los lípidos almacenados se encuentran 
el colesterol, citosterol y fucostcrol. Puede haber 
alguna relación entre el medio ambiente y su 
contenido en esteróles. 

La mayoría de las algas rojas son autotrofc- 
cas. Un cierto número de ellas vive en forma 
epifítica o endofítica; algunas de estas ultimas 
presentan un color muy pálido, o completamente 
incoloro, v se supone que su nutrición se realiza. 

en parte, a expensas de su hospedante. 

Debido a que la morfología, reproducción y 
alternancia de generaciones de las dos subclases 
de los rodófitos son tan distintas, vamos a estu¬ 
diarlas por separado. 




SUBCLASE 

BANGIOFICIDAS 


CLASIFICACION Y 
DIVERSIDAD MORFOLOGICA 

Las bangiofícidas constituyen una pequeña 
subclase con 70 o más especies comprendidas en 
20 géneros. Son las algas rojas más sencillas, 
tanto desde el. punto de vista reproductivo 
desde el vegetativo. La mayoría de ellas son 
ñas y viven sobre las rocas o como epífitos. 

El tipo de talo más sencillo es el 
(fig. 12-3 A). Un cierto número de géneros 
filamentosos. Estos pueden ser erectos, 
dos y no ramificados (fig- 12-3 C), 


FIGURA 12-2 A U.traestructura de uno célula completa de Po^yrldlum. x 25 000. c/. c.oroplasio;* dictlosoma; 
m. mitocondrio;p¿ pirenoida. (Fotografía cedida por A. D. Greenwood.) 


(fig. 12-3 D) o postrados y monostron áticos (fig. 
12-3 H). En otras, pueden producirse unas pocas 
divisiones regulares en ramas erectas simples, esbo- 
la aparición de un parénquima (fig. 12-3 F). 
crecimiento más complejo alcanzado por este 
corresponde al tipo foliáceo (fig. 12-4 A, D). 
él las células se dividen según dos planos para 
un cuerpo monostromático (fig. 124 A, C), 


o según tres para formar un talo distromático 
(fig. 124 D, E). En la figura 12-5, se ilustran 
esquemáticamente las líneas según las cuales estos 
diversos tipos pueden haber evolucionado. 

, El talo puede estar fijo mediante una simple 
célula fijadora (fig. 12-3 D), mediante unos pocos 
filamentos rizoidales pluricelulares básales (fig. 
12-3 E) o mediante filamentos rizoidales origina- 
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FIGURA 12-2 B ’JItraestructura del cloroplasto de una célula cortical de Ceram/um, 
X 53 000. Obsérvese cómo las sencillas láminas internas (ti) estén formadas por un solo par 
de membranas y no presentan la pluriestratificación compleja típica de los cloroplastos de 
otras algas {véanse figs. 10-2 D. 11-4 D, 15-2 C); compárese también la ultraestructura del 
cloroplasto con las laminillas fotosintéticas de los cianófitos (figs. 8-2, 3 A, B). Las grandes 
zonas traslúcidas existentes fuera del cloroplasto (el) corresponden agránulosde almidón 
de flor ideas (al). /, glóbulo lipoide. (Fotografía cedida por A. D. Greenwood.l 


FIGURA 12-3 Diversidad morfológica de las bangiofícidas: A, B, formas unicelulares (A , Pórphyridium, X 2500; B 
Chroothece, después de la división, X 1200); C, D, formas filamentosas ramificadas y no ramificadas (C, Erythrotrichia. 
X 825; D, Goniotrichum , x 800); E-H, tipos parenquimáticos (E-G, Bangia : E, región basal del talo, con células rizoidalés 
X 500; F, parte vegetativa distal de la región parenquimática del talo, x 500; G, porción fértil del talo, X 500; H 
Erythroclactia , vista desde arriba, X 1000.) 


* 


PLANTAS NO VASCULARES 


DIVISIÓN RODÓFITOS 235 













Porphyridium 


Erythrocladia 


Erythrotrichia 


Porphyra 


Goniotrichum 


JGQ0C 

IQ 00 C 


Porphyra 


Bangia r 

riGURA 12-5 Posiblt evolución de los tipos de crecimiento de las bangiofi'cidas. 
jesda el tipo unicelular (Ai al filamdntoso \3. t) o al parcnqu¡mítico (C. O, F K). 


dos a partir de un cierto numero de células 
existentes en la base del talo (fig. 12-3 Fi). Estos 
filamentos fijan el talo al sustrato..Puede haber 
una producción muy importante de p/ocesos ri- 
zoidalcs no septados, agregados entre sí para for¬ 
mar una maciza .estructura de fijación (fig. 
12-4 F). 


de espermacios y cada car pospora ngio se divide 
mi fóticamente y origina un cierto número de 
carpósporas. La producción de muchos esperma- 
gios y carpósporas por célula distingue esta sub¬ 
clase de ja clase de las florido fíci das. 

En las bangiofícidas, las estructuras repro¬ 
ductoras son relativamente sencillas y están bien 
ejemplarizadas en las especies del género Porphy¬ 
ra (fig. 12-6 D, G). Tanto el carpogonio como el 
espermatangio son células vegetativas que han su¬ 
frido una metamorfosis sencilla. Cada célula del 
talo, excepto las células rizoidales de fijación, es 
capaz de transformarse en un gamelangio; sin 
embargo, algunas de ellas se mantienen en estado 
vegetativo. En el espermatangio, y mediante divi¬ 
siones mitóticas, se forma un gran número (4 6, 
32, 64, 128, según la especie) de espermacios casi 
incoloros (fig. 12-6 D). Las plantas productoras 
de espermacios adquieren un aspecto blanquecino 
junto al margen, que es por donde el talo empie¬ 
za a hacerse fértil. El gametangio femenino -el 
carpogonio— sufre una ligera modificación para 
formar una tricógina rudimentaria que es poco 
más que upa papila receptora de la célula (fig. 
12-6 G); el carpogonio es urinucleado. Cuando 
un espermacio establece contacto con la tricógina; 


CICLOS VITALES Y 
REPRODUCCION 


La reproducción fegetativa por fragmenta¬ 
ción es frecuente. También se forman diversos 
tipos de esporas. Cuatdo !a espora formada es 
única, producida por smplc metamorfosis de una 
célula vegetativa, se la ¿enomina monóspora y la 
célula que la ha formado monosporangio. 

En las formas más sencillas no se conoce la 
reproducción sexual, aiaque está bien establecida 
en otros géneros. En pneral, las especies produ¬ 
cen plantas masculin» y femeninas separadas 
que, por su aparato v«tptdtivo, no pueden distin¬ 
guirse entre sí. • 

En las bangiofícidK, cada espermatangio se 
divide por miíosis, produciendo un cierto número 


\diversidad morfológica de las bangiofícidas parer.quimóticas (Porphyra). A, C. especies monostromáti- 
^specro.general, X 1,5; B, aspecto superficial de las células, X 500; C, corte transverso de una parte del talo, x 500. 
?E^^! Str0mat,CaS; D, aspect0 9 eneral ' x °£‘f E/corte transverso de una parte del tolo. X 500. F. porción de la 
f,jac,ón del ta, °' en Gorte longitudinal, mostrando células rizoidales, X 500. 
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FífiilRA i 2 g Ciclo vital cte ?.y pfyrü Un ». .« especie mpwsnwnáiica) A.sofito mascuili >. con ci; .¿ Jr n 
íéml; B, gametóíito ferrisnino, cor, c! rr..,rgen f -:*• C I-, réiui.n veywfivasdeíg jp:. í-Mko; D. formof-ic-i y '.b^ ru- dc 
aspen-nacios 3 pauir Ce li* esper atañido;; G. de»' •••o lio oel (Mrpogon-o; £. fecund .>'.»• !•« !a izquimij) y íormnclú : cíe 
caipó .¡ oras íij id a Barril M riflri ©. en c.: gnfiu tv>f 10 femwuiw H :< m—v-- í n&, lacarpó p . cAr.. . f| .. 

un esperó lito; L, í«sr- filamentosa o 2 Colcho vTs «a;* i:s n* »& carpi-epora gímvnr-Jí (con procíutv.ión ti« monó-.'o- 
ras). (Para más detalle: y «amaño 0 « • . •• -ryj.- ?s! . /«ase- fig. 12-1.) 


su núcleo pendra cr, el cilt.-i'lj:;? «;iei c;rpo- 
gonio, fii & tíáftdcvse con o! nú,!-., izm&u uo U 
12-6E). Se cree qjtí, inmediatamente después de 
la fusión. e3 núcleo del zigoto sufre la rneiosis, 
seguida en alguno casos por un cierto núir»vro de 
divisiones mii6tir.«s A continuación, el cit plas¬ 
ma se escinde en fragmentos p.ua formar un 
cierto número de carpósporas iiaploidcs y i ninu- 
cleadas (fig. 1 2-6 E). 1.a cantidad de estas edruc- 


luras producida varía según las e.qu-'irs (4, -S. 16, 
32 ó 64). Al parecer, la mayor parte de los 
carpogonios son fecundados y dan origen a car- 


pospora ligios. 

Las carpósporas pueden germinar y crecer 
directamente originando nuevos gametófitos plu¬ 
ricelulares y foliáceos (fig. 12-6 H K, A, B). Sin 
embargo, es indudable que pueden aparecer otras 
generaciones. Estas se muestran relacionadas con 
las condiciones del medio en el momento de la 


producción de la carpóspora y no las presentan 
todas las especies. En condiciones óptimas, las 
carpósporas pueden desarrollarse directamente 
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P»ra originar una foliácea madura. Si?; 

embargo, cuando ¡a*; condiciones no son óptimas, 
pueden aparecer diversos tipos de desarrollo. Las 
carpósporas pueden germinar y empezar a crecer, 
originando una planta foliácea; pero en lugar d*. 
continuar hasta Ir-» madurez, el desarrollo del talo 
foliáceo puede quedar detenido en una fase de 
planta diminuta aunque pluricelular. Cada ocluía 
ele esta planta, excepto las células rizoidaies, pue¬ 
de redondearse y liberar una monóspora, qu? se 
comporta exactamente del mismo modo que una 
carpóspora. En otras condiciones puede j cali?;:me 
un segundo tipo de desarrollo. La carpospoia 
puede germinar, transformándose en una fase fila¬ 


mentosa ramificada, que al llegar a ia madurez 
produce unas células más o menos hinchadas. 
Estas células funcionan como inonosporangios. 
cada uno de los cuates produce una nionóspora 
única que, por su función, es también potencial¬ 
mente parecida a una carpóspora. Esta fase fila¬ 
mentosa origina manchas rojizas sobre las con¬ 
chas de los moluscos muertos, y alguno de estos 


filamentos llega a penetrar en el interior de la 
concha (fig. 12-6 I ). 

Según los datos de que se dispone, las fases 
alternantes no >*i ecológicamente distintas; se 
cree que la rneiosis tiene lugar inmediatamente 
después de la si.ogamia. Ei tipo do desarrollo de 
!a carpóspora es, según parece, suficientemente 
plástico como para permitir (has f i cierio punto) 
ia reproducción-vegetativa cuando las condiciones 
están alejadas del óptimo. Las fases filamentosas 
de Porphyra eran conocidas desde tiempo atrás 
como un género sepa..ido, Conchocelis, antes de 
que pudiera reconocerse su relación. Fin el género 
¡tangía se han enconlunio también unas caracte¬ 
rísticas de reproducción y de ciclo vital análogas 
en lo esencial. 


SUBCLASE FL 031 DO FIC ID AS 


CLASIFICACION Y 
DIVERSHj.M) MORFOLOGIC A 



Las floruioficidas constituye-', una gran sub¬ 
clase que comprende más de 35 Gj especies repar¬ 
tidas en irnos 3?S géneros. En su mayoría son 
marinas, pero unos pocos género*., con urna 200 
especies, ve encuerda n t¡\ hábitats din. ts cu:colas. 
Crecen sobre rocas o en otro.-; sus»rotos sólidos. 
Las: florido: ’:h' u son también xjmpíys »-n su as¬ 
néelo veget ji!Vi\ aunque, hasta cierro pv.r.to, más 
conipieias que Jas ivm.giofícidas. 

Las fioridofícidas presentan pS.i modesrnos 
primarios entre las células adyacentes, a diferen¬ 
cia de las bangioftridas, en lr< cuales los plasmo- 
desmos primarios son raros. Estos plasmodesmos 
se producen debido a un crecimiento incompleto 
de la pared trans'.ersal -entre dos células hijas (fig. 
12-7 A-C). En los talos más complejos pueden 
establece!se plasmodesmos secunde.ios entre célu¬ 
las adyacentes del mismo filamento o entre cé¬ 
lulas de filamentos adyacentes (fig. 12-7 D-H), o 
en géneros parásitos, entre las células del parásito 
y las del hospedante (fig. 12-8). La formación de 
plasmodesmos secundarios es compleja. Cuando 
un núcleo de una de las células (uninucleada o 
plurinucleada) se divide, uno de los núcleos fijos 
emigra a la periferia de la célula en donde se 
forma una protuberancia en la pared celular, al 


interior de la cual emigra el núcleo hijo. A medi¬ 
da que esta protuberancia se alarga, establece una 
conexión con una segunda célula al interior de la 
•cual pasa el núcleo hijo. Esta conexión, conocida 


FIGURA \7'-y Foimación de plasmodesmos en las 
florido* ú-íd A-C, formación ci.i un píormociesrr.o prima¬ 
rio; O H. foii -jcrVi de un plasmodesmo secundario. 


com * [:'* 
La fuñe ¡ó* 
blee ¡da u' 
un sisícnr 


.odes'.uo secundario, es permanente. 
Je Jos pl asm odemos n* ha sido esla- 
• i laridad Pr^babiemeníe representa 
di* transporta de riirru--tos d* una 


célula a ot;a. Aunque los plasmodesmos prima¬ 
rios y si-cunda ríos difieren entre sí por su modo 
de formarse, sus características una vez formados 


son es-.•-ijetaimente iguales. Sin embargo, ia natura¬ 
leza e\'icta de los plasmodesmos parece variai di . 
una esrACie a otra. En algunos casos parece exis¬ 
tir una conexión ciíoplasmática directa, mientras 
que en otros ésta es menos clara. Las microgra- 
ffas electrónicas han puesto de manifiesto que 
algunos plasmodesmos son conductos protoplas- 
máticos con espesamientos en las paredes termi¬ 
nales. Otros plasmodesmos son un agregado de 
finos filamentos piotoplasmáticos que atraviesan 
las microfibrillas continuas pero laxas de la pared 
celular. Tanto e) primero como este segundo tipo 


pueden encontrarse en los plasmodesmos prima¬ 
rios y en los secundarios. 

En esta subclase no se conocen representan¬ 


tes unicelulares. Las especies más sencillas son 
uniseriadas y ramificadas (fig. 12-9 A, tí). Las 
especies más complicadas son básicamente 
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FIGURA 12 3 Floridoffcidas parásitas: A, tejido cor¬ 
tical (coi de Odonthalia, mostrando filamentos interce- 
Mares de Harveyella mirabais, x 250; B. célula medular 
de Odonthalia. mostrando «¡lamentos ¡ntracelulares de 
Harveyella lias flechas indican la situación de plasmodes- 
mos entre las células del hospedante y las del parásito) 

X 350. 

filamentosas, pero las ramificaciones están fusio¬ 
nadas lateralmente en grado variable hasta llegar 
a originar un talo pseudoparenquimático (fig. 
12-10 A-D). Existe poca diferenciación en tejidos, 
v aunque con frecuencia la agregación de fílamen- 
origina un córtex compacto constituido por 
células pequeñas y una medula que pude ser laxa 
y filamentosa (figs.. 12-10 A-D, 11 A-E) o forma- 

MASCULA RES 


da por grandes células (fig. 12-12 A, B). El creci¬ 
miento de cada una de las ramas filamentosas se 
realiza por la acción de una célula apical única. 

En muy pocos casos (subfamilia nitofíleas) se 
producen divisiones celulares intercalares, lo cual 
produce un cierto tipo de crecimiento marginal. 

Las formas pseudoparenquimáticas y laxa¬ 
mente ramificadas pueden tener un crecimiento 
uniaxial o multiaxial. En las primeras, el eje prin¬ 
cipal está formado por una fila única de grandes 
células (fig. 12-9 D). En los tipos multiaxiales, el 
eje principal está constituido por un cierto nume¬ 
ro de filamentos paralelos o casi paralelos (figs. 
12-10 B 11 B). Las posibles líneas de evolución 
de los tipos uniaxial y multiaxial están ilustradas 
esquemáticamente en las figuras 12-13 y 12-1*. 

Teniendo en cuenta el crecimiento vegetativo 
relativamente simple que encontramos en las flo- 
ridofícidas. la enorme variedad que podemos ob¬ 
servar en la morfología externa' es muy notable. 

La eran variación en la simetría y en el Upo de 
ramificación que presenta este grupo rivalizan en 
complejidad con la que encontramos en las plan¬ 
tas fanerógamas. Pueden variar desde plantas mi¬ 
croscópicas filamentosas hasta grandes plantas 
profusamente ramificadas o foliáceas, de hasta 4 m 

de longitud. 

CICLOS VITALES Y 
REPRODUCCION 

La parte basal de algunos de los talos mas 
complejos presenta con frecuencia y de forma 
perenne ciertos tipos de reproducción vegetativa. 
Las ramas erectas mueren y se separan de la base 
y más tarde aparecen nuevas ramas sobre una 
región basal ¡ndiferenciada. Se producen diversos 
tipos de esporas, especialmente en algunas de as 
especies más sencillas. Al igual que en las bangio- 
fícidas, pueden formarse monosporas (fig- 
12-9 J) o bien esporangios altamente diferencia¬ 
dos pueden dividirse para producir un corto nu¬ 
mero de mitósporas denominadas con frecuencia 
polísporas. Estas esporas vegetativas germinan, 
originando así nuevos talos iguales a los que las 

habían producido. 

La reproducción sexual en las fiondoficidas 
es bien conocida y presenta normalmente una 
alternancia de generaciones de vida libre Cuan 
se encuentra un tetrasporófito de vida libre, no 
suele ser posible distinguirlo, desde el punto de 
vista vegetativo, de los gametóíitos. A diferen 
de las bangiofícidas, cada espermatangio ongin 


un*solo espermacio. De modo parecido, en las 
floridofícidas, cada carposporangio origina una 
sola carpóspora. 

El aparato sexual femenino y los fenómenos 
de fecundación son, en las floridofícidas, extre¬ 
madamente complejos y variados. Es imposible 
resumir a este respecto la característica variación 
que se encuentra en esta subclase. A resultas de 
tales complejidades existe un cúmulo de termino¬ 
logía especializada. Los datos citológicos sobre 
las fases que «alternan en el ciclo vital de las algas 
rojas son aún más escasos de lo que sería de, 
desear para justificar que se establezcan generali¬ 
zaciones. La existencia de una determinación ge- 
notípica del sexo ha sido puesta de manifiesto en 
unas pocas floridofícidas; este fenómeno se verifi¬ 
ca mediante la producción por meiosis, y a partir 
de un solo tetrasporangio, de cuatro tetrásporas, 
dos de las cuales producirán gametófitos masculi¬ 
nos y las otras dos gametófitos femeninos. Sin 
embargo, existen casos anómalos en los que las 
estructuras masculina, femenina y letrasporógena 
se han encontrado en el mismo talo. Este caso no 
ha sido aclarado todavía desde el punto de vista 
cit ológico. 

En las especies más sencillas, el ciclo vital 
es parecido al de algunas bangiofícidas. Por ejem¬ 
plo, en Ncmalion (figs. 12-iQA, B. 15) el game- 
tófito es la generación dclofícica (puesto que la 
única célula dipioide corresponde al zigoto, que 
además nunca llega a quedar libre). La primera 
división del núcleo del zigoto es meiótica. Sobre 
la superficie de los espermatangios que aparecen 
en el ápice de las ramificaciones filamentosas se 
producen espermacios incoloros (fig. 12-9 H, 
15C, E). Los carpogonios, que quedan también 
expuestos en el ápice de las ramificaciones fila¬ 
mentosas, poseen una tricógina diminuta y bien 
diferenciada (figs. 12-9 F, G, 15 D, F, G). El 
espermacio se fija sobre la tricógina, y el núcleo 
pasa hasta la parte basal dilatada del carpogonio, 
en donde fusiona con el núcleo femenino (fig. 
12-15 F, G). Después de la meiosis del zigoto, los 
núcleos fijos se separan constituyendo células, 
que se dividen repetidamente hasta formar cade- 
uas. Son éstas las que constituyen los filamentos 
gonimoblásticos, o carposporófito, que son por 
:4lo células haploides (figs. 12-9 1, 15 J, K). El 
carposporófito queda en contacto con el medio y 
tus células terminales maduran para originar di¬ 
rectamente carpospor 2 ngios, cada uno de los cua- 
fc-s produce una sola carpóspora haploide (fig. 

12-15 L, M). Las carpósporas germinan y se des- 
urollan dando gametófitos de vida libre. En 


otros representantes de este grupo sencillo, el de 
las nemalionalcs, el núcleo del zigoto es transferi¬ 
do a una célula situada bajo el carpogonio y es 
de ésta de la que partirán los filamentos gonimo- 
blásticos. 

Asimismo, unos pocos miembros de este sen¬ 
cillo grupo presentan un cicla vital más complejo. 
Por ejemplo, en Ronnemaisonia , los gametófitos 
de vida .libre son plantas relativamente grandes 
(fig. 12-16 A, B), relativamente más complejos 
desde el punto de vista vegetativo, pero con una 
reproducción sexual parecida a la de Nemalion. 
Sin embargo, en Bonnemaisonia la meiosis no se 
realiza, al parecer, inmediatamente después de la 
singamia, por lo cual los filamentos gonimoblásti- 
cos son células diploides. El carposporófito di¬ 
pioide no expuesto al exterior que produce car¬ 
pósporas diploides queda rodeado por una estruc¬ 
tura en forma de urna, el pcricarpo (fig. 
12-16 D). Este está formado por células gamefó- 
fíticas femeninas que envuelven el carposporófito 
en desarrollo hasta formar una cobertura filamen-; 
tosa protectora. Las carpósporas diploides crecen, 
dando-lugar a una generación filamentosa diminu¬ 
ía y de vida libre, de aspecto tan notablemente 
distinto, que se conoció durante largo tiempo 
como im género distinto. TraiUeUa (fig. 12-16 E). 
La fase Trailie/h produce tetrasporangios, y se 
oree que la meiosis tiene lugar en ella durante la 
producción de tetrásporas. Cada tetráspora, una 
vez en libertad, germina y origina una planta 
típica de Bonnemaisonia. 

Este tipo de ciclo vital, el que se encuentra 
con más frecuencia entre las floridofícidas, pre¬ 
senta generaciones de vida libre productoras de 
gametos (masculinos y femeninos) que alternan 
con una generación de vida libre productora de 
tetrásporas, y un diminuto carposporófito diploi-. 
de intermedio que permanece in situ sobre el 
gametófito femenino. Sin embargo, en la mayoría 
de los casos, el tetrasporófito* d . loide es morfo¬ 
lógicamente idéntico a los gametófitos haploides 
y no es distinto desde el punto de vista vegetati¬ 
vo, como ocurría en la fase Trailiella de Bonne¬ 
maisonia. El tipo de ciclo vital más frecuente en , 
la mayor parte de las floridofícidas se aproxima a 
una alternancia de generaciones isomórficas (fig.: 
12-17), excepto por lo que se refiere a la intro-j 
ducción de una generación dipioide supiementa-J 
ria, el carposporófito. Esta segunda .generación'! 
dipioide aparece evidentemente como resultado^ 
del desplazamiento en el tiempo y en la localiza-;, 
ción de la meiosis. En unas pocas especies nos 
encontramos con que una u otra de.estas fases se, 

DIVISIÓN ROOÓFUOS MU 





mspn 


,X°'°9' h a V r «P r °ducc¡6n en las floridof todas uniaxiales. A. B. Antithamnion: A 

nenn« , eS, ' Pe dB U " a ' 93 PBn ! B - X °- 5; B - P° rción terminal del talo, mostra, 
t0S3 ' v al9Unos r fP° ran 9'°s ftspn) inmaturos. X 240. C-l. Batrachospermu 

una célula apical (ca) y farrutas filamentosas, x 475; D, parte del eie orine 
V los verticilos de ramificaciones filamentosas, x 165 E una DartP 
> ,f o de filamentos corticales que recubre el cordón axial de células x 165- F carp! 
*e postenor a la fecundación mostrando el principio de desarrollo de los filamente 

denas T°* “P 6 "" 8 *" 9 "* "'«“tros (esp, . x 960; I. fase más avanzada del des 
Menas de carposporangios (espn), x 790. J. parte del talo -- 
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^jGURA 12-11 Diversidad morfológica en floridoficida 
^neraf # -x ; 0,5; B, corte longitudinal de una porción del t 
^Mdoparenquímático (co),X 60; C. corte transversal de h , 
■ . cortex pse .doparenquimático, X 70; D, E, Rhodoglossum: I 
|£.f?3ite externa de! talo, mostrando I 

por células .pequeñas* agrupadas más densamente (co) 


is multiaxiales mas complejas. A-C, Agardhie/fa: A, aspecto 
talo, mostrando la medula filamentosa (med), y el córtex 
porción externa del talo, mostrando la medula filamentosa y 
D, aspecto general de la planta, X 0,5; E. corte transversal de 
los filamentos laxos de la región interna medular (med), y un córtex externo 

, X 700. ep, epidermis. 


FIGURA 12-12 Diversidad morfológica de las floridofi'cidas. A, B, CaUophyMs: A, 
aspecto general del tafo, de tipo muftiaxial, X 0,5; B, corte transversal de una porción del 
talo, mostrando la organización pseudoparenquimática, integrada por células compactas y 
_grandes en la medula (med) y pequeñas en el córtex (co) y en la epidermis (cp). X 150. C, 
Polyneura: C, aspecto general del tafo, membranoso y recorrido por venas, x0 r 5>D, 


te transversal de una parte del talo a nivel de una vena X 250 








FIGURA 12 14 Tipos de ctecimiento de las floridofícidas multiaxiales, mostrarlo las 
posibles lineas de evolución que habrían conducido hasta las formas pseudoparenquimáti- 
cas con simetría bilateral (A) y radia! (B) con distintos grados de fusión entre los fila¬ 
mentos. 


FIGURA 12*13 Tipos de crecimiento de las floridnfícidas uniaxiales, mostrando las posibles líneas de evolución que 
habrían conducido a tipos libremente ramificados (A, E) y a tipos pseudoparer.quimáticos (B-D) con simetría radial (A. 
D, E) y bilateral (C). 
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-netóíitos; C. raen ita be* y- 
recién liberado iE»; O, *.i:r 
:io sobre la tricógina; G, f* 
i¿o, H. después de la singaría. i 
Parición de los filamentos del qoni 
,0 fecundado: K. sorúmoblasto maduro, con numerosos c*i 
av \' O germinación de tas carpóworas; P. Q. plántula-. Ms. 
tamaños despectivos de estructuras comparables, véanse f^s. 


Ciclo vital de Nemahon: A. b 
; espermatangios y un csptsr:'«a 
> ( ccn un carpogonio; F, espar 
•i» llagar a la base de! carpo-on 
s»ación de la tricógina; J 
Vio fecundado: K.gcn 


¡ dos de las tctrás- 
oiiginan gametófitos 
las otras dos desarrollan gametófitos 
La alternancia citológica, esbozada 


ción ge noli pica del sexo y que 
poras de cada tetrasporangio • 
masculinos y 
femeninos. 

más arriba, acompaña la aitern 

de generaciones. 

La planta madura de Polyn 
tituida por un talo ramificado 
padas en segmentos regulares. 1 
segmentos, una vez maduro, 
una célula central rodeada de 
de células pericentrales de íg 
estructura se denomina con fr< 
poiisifonada. El número de o 
en los ejes-vegetativos suele ser 
una de las especies, aunque su número vana uc 
una especie a otra. Lo más frecuente es que haya 
cinco. Incluso en donde el número de cernías 
pericentrales de los ejes'vegetativos es superior a 


ha perdido (o quizás no se ha descubierto to- 
davía). . . r 

Las características del sistema reproductor 
femenino y de los fenómenos que siguen a la 
fertilización varían marcadamente en las flondo- 
fícidas más avanzadas. Citaremos un solo ejem¬ 
plo. el de Polysiphortia. 

En Polysiphonia se observa una .alternancia 

de gametófitos haploides masculinos y femeninos 
de vida libre y vegetativamente parecidos, con 
una morfología idéntica a la del tetrasporófito 
diploidc. Un diminuto carposporófito diploide, 
que se mantiene unido al gametófilo femenino y 
produce carpósporas diploides, se desarrolla pre¬ 
viamente a la aparición del tetrasporófito de vida 
Ubre. Las tetrásporas (meiósporas), que se produ¬ 
cen sobre el tetrasporófito de vida libre, germi¬ 
nan y se desarrollan para dar gametófitos de vida 
Ubre, Se admite que se produce una deterimna- 


Dl VISIÓN RODO FITOS 


PLANTAS NO VASCULARES 










oó 00%^ 
°°Q « 0*5^ / 


de la fertilización, pero se acelera después de 
ésta, acompañando el desarrollo del carposporófi- 
to que se encuentra en su intenor. 

Previamente a la fertilización, las células peri¬ 
centrales fértiles encenadas en el pcricarpo sufren 


(fig. 12-19 E). Estos filamentos no llegan a fusio¬ 
narse íntegramente; en el ápice queda un peque¬ 
ño poro ,u ostfolo, a través del cual la tricógina 
se pone -en contacto con el agua ambiente. Este 
desarrollo de un pericarpo estéril se inicia antes 




tres divisiones primarias. La pnmera de ellas sepa¬ 
ra hacia un lado una célula lateral y estéril; la 
segunda origina hacia la parte apical el primordio 
de la ramificación carpogonial, y la tercera separa 
una célula basal estéril en dirección antiapical. La 
célula pericentral fértil, unida a la célula central 
del segmento fértil, constituye, después de sufrir 
las tres divisiones, la célula sustentadora o célula 
basal. De este modo, existen, durante esta fase, 
tres primordios unidos a la célula sustentadora. 
Las células estériles lateral y basal sufren cada 
una de ellas unas pocas divisiones hasta formar - 
cortos filamentos de células estériles. Estos pue¬ 
den servir más tarde como fuente de alimentos 
para el desarrollo del carposporófito pero, según 
parece, no tienen ninguna otra función. El pri¬ 
mordio de la rama carpogonial se divide para 
producir una rama carpogonial de cuatro células, 
entre las cuales, la terminal origina el carpogonio 
(fig. 12-20G-H). Existe una larga y delgada tricó- 
gina que emerge fuera del pericarpo por el ostío- 
lo, poniéndose en contacto con el agua y constitu¬ 
yendo una estructura captadora del espermacio. 

El sistema reproductor masculino madura 
aproximadamente al mismo tiempo que ei feme¬ 
nino. Contrastando con ci tncobiasro femenino, 
c! tricoblasto masculino forma un irán número 
de espermacios. Ei segmento basai dJ tricobhsto 
fértil no deja, por regla general, de ser inonosifo- 
nado, como hace también la parte distal, que es 
también muy ramificada. Sin embargo, entro 
estas dos regiones nionosiTonadas varios segmen¬ 
tos se dividen para formar una célula central y 
cinco células pericentrales. Las cinco células pe¬ 
ricentrales de cada uno de estos segmentos poli- 
sifonados fértiles resultan también fértiles (figs. 
12-19 C, D, 20 N-Q). 

Cada célula pericentral fértil sufre un cierto 
número de divisiones transversales que conducen 
a la producción de tres o más células madres de 
los espermatangios. A su vez, cada una de ellas se 
divide oblicuamente, separando dos o más esper- 
matangios, que al llegar a la madurez liberan un 
único espermacio incoloro y desnudo (fig. 
12-19 D). Debido a que el gran número de divi¬ 
siones que experimenta va produciendo células 
progresivamente más pequeñas, el - tricoblasto 
masculino maduro adquiere el aspecto de una 
estructura pedunculada y elaviforme, con'un gran 
número de pequeñas células (los espermatangios) 
muy refringentes y casi incoloras sobre su super¬ 
ficie. Los espermacios son transportados pasiva¬ 
mente por las corrientes de agua hasta establecer 
contacto con la tricógina .{-fig. 12-20 H). 


Cuando un espermacio establece contacto 
con la tricógina, el núcleo masculino penetra en 
ella y llega hasta la base del carpogonio, eñ 
donde se fusiona con el núcleo femenino. Tan 
pronto como tiene lugar esta fecundación, la tri¬ 
cógina degenera y una célula se separa del ápice 
de la célula sustentadora. Se trata de la célula 
auxiliar (fig. 12-10 1). Una protuberancia, muy 
parecida a un plasmodesmo secundario, aparece 
cerca de la base del carpogonio fecundado y el 
núcleo diploide del zigoto emigra a su interior, 
acabando por penetrar en la célula auxiliar (fig. 
12-10 J). Según parece, el núcleo haploide de la 
célula auxiliar degenera, y el núcico dipluide (del 
¿¿goto) que ha entrado en ella se divide nicótica¬ 
mente. La primera célula diploide verdadera de la 
generación carposporofítica se forma cuando un 
núcleo hijo diploide se separa dando origen al 
primordio del gonimobiasto (fig. 12-20 K); esta, 
célula primordial se divide a continuación .por 
mitosis para producir un gomrnoblasto pluricelu¬ 
lar o carposporófito. Las células terminales del 
gonimoblasto, que es filamentoso, aumentan en 
volumen y originan carposporangios. Al llegar 
é'.fos a !a madurez, liberan una carpóspora única, 
alargada, desnuda y densamente pigmentada (fig. 

1 2-20 M), que sale ai exterior por el ostíolo. A 
continuación, la carpóspora es transportada pasi¬ 
vamente por el agua y, al depositarse sobre un 
sustrato conveniente, germina, originando una ge¬ 
neración tetrasporolítica de vida libje, morfológi¬ 
camente idéntica a la de las generaciones del 
gametófito. 

I.a reproducción en el tetrasporófito de vida 
libre es, hasta cierto punto, menos complicada 
que la de la fase gametofítica. Los telrasporan- 
gios (meiosporangios) se producen sobre los ejes 
polisifonados vegetativos ordinarios de !a planta 
(figs. 12-19 F, G, 20 T). Sin embargo, cuando la 
planta alcanza la fase de fertilidad, un gran nú¬ 
mero de segmentos consecutivos situados hacia el 
ápice de las ramificaciones se hacen fértiles. Cada 
segmento produce, por regla general, un tetraspo- 
rangio, que procede indirectamente de una de las 
células pericentrales. La célula pericentral fértil 
sufre un cierto número de divisiones, compara¬ 
bles hasta cierto punto a las divisiones primarias 
que tienen lugar durante el desarrollo del sistema 
reproductor femenino. Tres células, dos de ellas 
en general mayores que la tercera, se separan de 
la cara externa de la -célula pericentral fértil. 
Cada una de ellas es una célula estéril ide recubri¬ 
miento (fig. 12-19 F, G). A continuación, ¿y a 
partir de la parte superita -d^|a 










F IGURA 12-20 Ciclo viral Polyr.phonia: A. B, gametófitos. C-H, fases ti?! desarrollo d?! tricoblasto femenino, 
mostrando la formación de células laterales estériles (te), do un primordio de ramita carpogonial (pe) y una célula estéril 
, S3 ‘ íeb} • la rarnita carpogonial tetracelular unida al carpogonio (cp) está en H plenamente desarrollada y unida a la 
célula sustentadora (su). N-R, fases del desarrollo del tricoblasto masculino, mostrando la formación de espermat^ng-os y 
a iberación de espermacios. I, se ha ompietado la fecundación y la célula auxiliar (aux) está separada. J. diploidización 
de la célula auxiliar. K, separeció:- d. primordio del gonimoblssto (go). L. maduración del cistocarpo. M. carposporan 
gios ajando carpósporas en libertad. S, tetrasporóíito. T, rama fértil del teírasporófito, con tetrasporangios en formación 

Uos inferiores están maduros). U. tetrásporas (meiósporas). (Para más detalles estructurales y para los respectivos tama¬ 
ños, véase fig. 12-19 A-G.) 





fértil, se ir*«i 
poran^io, t-u- 
KCubrimicnU 
cual lar i o el 
de recubrir»! 
luí 3 peduncu 
dora de te r¡ 
raudo so dc3?rr< 
núcleo diplokU s. 
cua i io núcleos h. 
citoplasma se tíivk 
deudas (fig. 12-19 0). Al llegar 
pared del tetizsj:; rangio se disgrega 
intercelular situado entre les células de recubri¬ 
miento se hMroH/a y las tetrásporas desnudas 
(meiósporas) quedar, libres junto con las células 
de recubrimiento. Estas meiósporas son transpor¬ 
tadas pasivanurle por el agua y acaban por ger¬ 
minar, originando las generaciones gametof¡ticas 
de vida libre (fig. 12-20 A, B). 


,po¡ ar¿io como las iu,n 
5 -. mantienen unidas es la c¿- 
:>nipa»¿We a la célula sustente- 
ación carpogonial. F-l teUaspo 
i considerablemente y su 
divide por maiosis formando 
cides. A continuación, el 
en cuatro porciones urüiu- 
a la maduren, la 
el materia! 


figur \ 12-21 rorpnyra, sou'c «ocas. vn i<i pj.it* di¬ 
ta do Ij ?o o intermarcal, en Columbio Británico, fotogr^-. 
fiada dunw* b morsa baja, X 0,1. • • •• o ^ 

Algunas de ellas, como Porphyro (fig. 12-21)$: 
Cloiopeltis, se encuentran a gian altura dentro de 
la. zona ir. ¡crin a re al en donde, en ocasiones, 
pueden quedar expuestas a.l aire durante varios 
días consecutivos y secarse hasta volverse quebra¬ 
dizas, sin que ello tenga ningún efecto adverso 
sobre :v fisiología. Otras algas rojas viven a gran¬ 
de . r,-,- ?••. '.■¡■■■des especialmente, en los trópicos, 
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rmnanlcu cu 


los j’..vcrn?.d.*:os o junto ai borae gc u.s 
de )us jardic.x»", tr. proceso de desecación. Gran 
parle de las especies dulciacuícolas están limita¬ 
das a las corrientes frías y rápidas. Raramente 
presentan una coloración característica ruje. sino 
que son vetdes, azuladas o, en algunos casos, 
pardas o negras. 

Las rodoí-eeas marinas son mucho más abun¬ 
dantes y Inn aleando una amplia diversidad de- 
formas y colores. S: r. asimismo las que gozan de 
una más amplia distribución geográfica y vertical 
dentro de! conjunto de las algas superiores. 
Aunque es en las aguas tropicales en donde se 
encuentra un mayor número de especies de algas 
rojas, también están bien representadas en las 
aguas más frías, pero raras veces se hacen tan 
dominantes a simple vista corno las poblaciones 
de algas pardas. L a mayoría de las especies tro¬ 
picales son relativamente pequeñas y poco apa¬ 
rentes, aunque algunas de las algas rojas de las 
aguas frías alcanzan un tamaño considerable. En 
general, las algas rojas cubren una distribución 
vertical mucho más amplia que las algas pardas. 


r«cs de linr 
iiir.real pre 

dones. La 


coralinas, tanto deU tipo? 
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incrustante como del tipo articulado (fig. 12-1), 
se encuentran extendidas tanto.-n las aguas frías 
como en Las aguas cálidas, son especialmente 
abundantes y bien visible en los trópicos, tienen 
una importancia particular en las zonas de arreci¬ 
fes coralinos, en donde la acción cementante de 
las algas coralinas incrustantes se cree que es el 
principal responsable del mantenimiento de la 
estructura t!el arrecife. Los corales (animales) se¬ 
guramente quedarían reducidos a pequeños frag¬ 
mentos si no fuera por la acción cementante de 
estas algas, que reúne entre sí el carbonato calmo 
de la planta y el de los restos auirnebs. 


IMPORTABA Y USOS 

Jurrio a h importancia de las a Vas cou'inas 
la cd.íh o¡6n de los arrecife*, las J.¿as cojas 
represo? ¡r-m directa o uu1:rc«:tan\cn:-. ? una fuente 
de .V ritos y de alimentos para los mim-rics mari¬ 
nos. tus cc.k-U.s reproductoras do ’ s Je.as ¡ojas, 
aunque inmóvil >, son liberadas en gran cantidad 
y constituyan - na pníe del fitoclarri m. Cierta¬ 
mente. .n .' .junto *oa meaos importante?. -n 
este en las regiones de ag- :> que 

ai gas pao.' pero pueden tener mu cié:la rignií;* 
c ación. Por eje mplo, *c La estimad o que m-.a so'a 
p!.iu.ta ) .* a f.riiáceg !i.hudyi r:- -Vr t/: •/ que 
ptic-de ¿de..-/ r una longitud de un metro o más. 
puede pn ! •rii -nos 12 000 000 de cTrpvporas; 
y un s.-Lj f.jí''isporóíilo de !¿ misma especie 
puede, ez-riir unos 100 000 000 'o teírásponis. 

Les nlgfiS rojas son utilizadas también por el 
honibre y tica n importancia de c--:a a usos in¬ 
dustriales y domésticos. El hombre consumo 
cierto número de Mas como alimento. F.l »JuJ$e, 
preparado en dive •> países a parió* ele distintas 
especies de Rhodj cíenla, se emplea de diversos 
morios de consume ei forma de confitura, se 
emplea * -mo cr ndirntnto con pítalas o cocido 
en sep.-.s. Perdura, cofic^idi con el nombre c!o 
híver parpa m, so emplea lamban ampliamente 
como alimento. Les japoneses eaitú-sn esta alga 
roja en lugares apropiados, que r o mantienen *r.\ 
producción durante muchos roes (fig. 12-22 A, 

ri). Ssíc es, sin luda alguna, uno rio los pic-duo* 

• 

1 :*s fuminos del ¿pon de mayor i.npoismcin ce >• 
• ria.ico. Se le conoce ccmtmnn ntc con el nom¬ 
bre de novi y se elabor en forma de producto 
c vo y curado. Con rr<. - ncia se emplea na» a 
•• cz--:'vr;i trozos cíe pescado o Je carne rdlenc-s de 
•'- roí. como una especie de s*r.<hJJn, rd-: i- 


l ' |4f" jri ^ • \ 

•• • * 0 C k h.[-.v£i **-l - 


:t ! ¿ pK-y-vm o a 


los macarrones japoneses y en la elaboración de 
sopas y salsas. 

Un empico económicamente más importante 
de las algas rojas se basa en la presencia de 
ciertos ficocoloides. Existe un cierto número de 
crias sustancias entre las cuales las mejor conoci¬ 
das son el funoii, la carragcei&ina y el sgar. El 
funori, que se obtiene a partir de Gloiopellis , es 
una cola soluble en agua. Se empica en la prepa¬ 
ración de dorias pinturas al agua, corno adhesivo 
en peluquería y cc-mo almidón para J apresto. 
Respecto al almidón. presenta la vuí aja de man¬ 
tener un cierto grado de flexibilidad una vez 
seco. 

La ca -Tabeen i na es un extracto m.ucLiginoio 
que se sica principalmente de Chonditn • aspas, 
de la costa atlántica de Norteamérica. Lo emplea¬ 
ban ai principio los habitantos de Irkp.'la d*ri 
Nor'e, une se limitaban a envolví i :í Mga en un 
paño y a Ueivijia en agua. El ey.tr ¿c o isi obteni¬ 
do era v*boi Izado, enfriado y cumrio ’a mezcla 
había cuajado íiimernente se empícnb’.i '-ano pos¬ 
tre con d r-.mbre do blanc ,Tange, la . urigccni- 
na extra'ria comeivialmentc se e.r'.pLa todavía 
'•orno í'! :*,ec r v cíe un modo muy f -mddo. 3c 
emplea *. ?r b f • en ir» u-duriria i.i .ilinieuia- 
ció'i, como ':».•>:« c:.t¿biMzsdor o cu la 

d.ib-orüciói. -e leche •••:•:: cacao, queso, c-.vípv? 
helar h*..* y gehiTmas eom.•••tibios, también se ern- 
l loa p ira la .'.li beración Je eos* H*- os, Jsctuc** 
Jas pnlve: ¿Jble.s y pinturas al agua. 

ti af:.ir vs reguraracnte la Mis^ancia más am¬ 
pliamente empicada y el producto nás ii;tcccs¿n- 
.o desdo el punto de vista económico que so 
obtiene a partir *!e las algas :oj: s. F.n Japón se 
conoce desdo 1760 y, antes de la Segunda (hierra 
Mundial se producía.cas: exclusivamente a partir 
do Geüdiutn. Aunque todavía vs «apún vi primer 
productor (!•_• s a ustancia, el :<¿a ; - i •■• de obte¬ 
nerse ai tKilr.U ti c en cantidades ct-vrcrc-alvs a 
prrtir !¿3 un i icrio número Jo especies p:c cre¬ 
cer. en di ves sos par's, entre los chales SuJáiViia, 
Austraba, ?*íuo>a 7c*- rula. Estados Unidos y 8u- 
-úc*. Hl agt r tiene muchas de ’as propiedade:; físi¬ 
cas !c la gol';tina ani.nal, pero, quut}icar-;cnt¿*, so 

i «Jes una jusfaucia total-ucnte distinta. Pr^ou- 
ia cieitss ventajas sobre ia g.-latina, .;<peobibrA?ite 
ol n: rrivacise cuajado a teinpt?rair i*¿¿ in-rclio m-Ls 
el ¿varias que aq ''Mn. El ag;»r tiene muchos de *os 
usos de la variageemna y muchos otros. Se eni- 
p’c-a antpSiamente en. :n : c robe elogia pira la prcpa : 
nJóii .le :nvd:os :!e cultivo. Fs *.;n i til sustancia 
to^-.pr-utka ccnib^Ur los desórdtriix's ii tosíi- 

*> y !::s, p x-rio que se cor.v; ¡te cu ui?a m riv ; a que 
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loco, .l-yú.l. A, Lid (p‘ 
s eySidas«x'L i..'fí..«s p f ~r v I q 
dj.crU j r.v.r.ja br.jy, c. 
.u.oüraíí •- '.2 A. r.E'jfa. c*. 
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puede absorber y en sí mismo 
como un laxante no puesto q¿ 
fabricar cápsu^s 
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algas rojas han tenido su origen probablemente 
durante la era arqueozoica. Las algas rojas fósiles 
son bien conocidas del período cretácico en ade¬ 
lante, pero se dispone de pocos fósiles de ellas 
procedentes del Triás»co. Otras formas calcáreas 
más o menos dudosas, consideradas como algas 
rojas por algunos paleobotánico.% han sido halla¬ 
das en-rel período ordovícico. La mayor parte de 
los fósiles corresponden a especies incrustadas de 
carbonato calcico, del tipo de las algas coralinas. 
Es completamente seguro que las algas coralinas 
incilistantes, como í.iihothi’mnium , tenían tanta 
importancia en la edificación de arrecifes en pe¬ 
ríodos pasados como la tienen en ia actualidad. 

Las algas rojas son tan distintas en muchos 
aspectos, que deben ser consideradas como taxo¬ 
nómicamente muy alejadas de los demás grupos 
de algas. Debido a que tanto en los rodófitos 
como en los cianófitos se encuentran pigmentos 
ficobilínicos, se ha sugerido la posibilidad de que 
las algas azules puedan haber originado algunos 


tipos de algas rojas sencillas y no sexuales. Este 
origen podría haber conducido a las bangiofíci- 
das, algunas de la cuales no parecen tener repro¬ 
ducción sexual; asimismo, las florido fícidús 
pueden haber evolucionado partiendo de algún 
prototipo de bangiofícídas provisto de reproduc¬ 
ción sexual. La presencia ocasional de clorofila d 
en las algas rojas y su ausencia en las algas azules 
no apoya necesariamente la hipótesis de su origen 
a partir de las algas azules; sin embargo, la natu¬ 
raleza do la clorofila d es indiscutible. Por otra 
parte, el almidón de- flor ideas de las algas rojas se 
considera corno íntimamente relacionado con el 
almidón de cianofíceas de las algas azules, lo cual 
presta apoyo a esta hipótesis. El parecido entre 
los procesos de reproducción sexual de algunas 
de las floridofícidas y los de ciertos hongos as- 
comicetes ha conducido a algunos botánicos a 
apuntar la posibilidad de que los hongos puedan 
haber descendido de algún antecesor pertene¬ 
ciente a las algas rojas. 
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DIVISIÓN XANTÓFITOS 







Hasta hace poco, los miembros de esta división ixantófitos) se 
han venido considerando como parte integrante de ios cri*ó»itos. Sin 
emsargo, actualnienie se con.ddera que las diferencias en su dota¬ 
ción de pigmentos y de flagelos son suficientemente significativas 
corno para situar a las a* gas verdeamarillentas (xantofíceas) en una 
división con afinidades más próximas a los dorófitos. También será 
ti atad 3 por separado una clase de posición sistemática incierta, la de 
las cloromonadofíceas. El número de géneros de este grupo de 
formas flageladas verdes es muy pequeño, y se dispone de poca 
información sobre ellos. Se requieren nuevas investigaciones sobie 
lo? cioromcr.odinos para poder establecer sus afinidades con los 
otros grupos de algas. 


CLASE XANTOFICEAS 
(Algas verdeamarillentas! 


Más de 75 géneros con unas 400 especies se incluyen dentro de 
la clase xantofíceas. Viven predominantemente en las aguas dulces, 
y también en suelo, aunque existen unas pocas especies marinas. 

ESTRUCTURA CELULAR 

Poco se sabe referente a los componentes de la pared celular de 
las xantofíceas. Sin embargo, los materiales principales que la 
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gaMlllt>onen son celulosa y sustancias pécticas, 
■&é¡pc en algunos casos están impregnadas de sílice. 
Én algunas especies la pared celular está formada 
por dos mitades iguales o desiguales encajadas 
~ dentro de la célula, y en situación parietal se 
encuentran de uno a varios cloroplasíos discoida¬ 
les de bordes lisos, verdes o verdeamarillentos 
(fig. 13-1). El pigmento verde principal es la clo¬ 
rofila a. La presencia exclusiva de clorofila e cita¬ 
da ei este grupo es posiblemente sólo un resulta¬ 
do de las técnicas de extracción. Los pigmentos 
carotenoides que enmascaran hasta cierto punto 
el pigmento verde son /J-earoteno y por lo menos 
tres xantofüas no identificadas. Asociadas con el 
cloroplasto en algunos géneros puede haber es¬ 
tructuras parecidas a los pirenoides pero proba¬ 
blemente no están relacionadas con !a acumu¬ 
lación de alimentos de reserva. El poüsacárido 
laminarina, presente en los feóíitos y en los crisó- 
, es probablemente la principal sustancia de 
reserva de los xantófitos. Al no contener almi¬ 
dón, el cloroplasto presenta los bordes lisos; por 
ello puede distinguírsele de! cloroplasto granular 
de los clorófitos. En unos pocos géneros se en¬ 
cuentra sil os: erol, un lípido, ya sea solo, ya jun¬ 
to con la crisolaminarina. Se sabe muy poco 
acerca de sustancias de reserva do las xantoll¬ 
ecas. 

L1 núcleo tiene de uno a varios nucléolos. La 
mayoría de los géneros son uninucleudos, pero 
unos pocos presentan un talo multinuclcado, ce¬ 
nobítico (fig. 12-2 E). Puede haber también un 
vacilólo central. La mayoría de los miembios de 
esta clase parecen ser autotróficos. Unas pocas 
especies incoloras y heterotróficas son saprofíti¬ 
cas o fagotróficas. Se han descrito especies pig¬ 
mentadas capaces de ingerir partículas alimen¬ 
ticias. Una vez más, nos encontramos con que se 
han dedicado excesivamente pocas investigaciones 
a las exigencias nutricionales de las algas ver- 
deamarillentas. 

'movimiento 

En las especies móviles o en las fases móviles 
de las especies no nadadoras, las células presentan 
dos flagelos desiguales insertos anteriormente (fig. 

G). El término heterocoafo se aplica a esta 
disposición desigual, y por ello, las xantofíceas se 
en ominan también heterocontas. El flagelo más 

£° rt . 0 > que puede estar dirigido hacia atrás en 
de Ümón > tíS de tipo liso, mientras que el 
gtiO más largo está dirigido hacia delante .y 
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normalmente es barbulado, con una doble fila de 
mastigonemas. El flagelo mayor se considera el 
agente de la propulsión hacia delante. En unos 
pocos casos se han citado células uní flageladas. 
Sin embargo, es posible que en estos casos s e 
haya pasado por alto la presencia de un segundo 
flagelo muy corto. En el género Vaucheria, se 
produce una zoospora muMinucleada y plurifla- 
gelada de gran tamaño. Los flagelos se hallan 
implantados a pares sobre ella, con uno de los 
componentes de cada par ligeramente más largo 
que el otro. Se considera que esta zoospora es 
una estructura compuesta integrada por muchas 
unidades heterocontas típicas (fig. i3-3 D, G, H). 
El espermatozoide de Vaucheria presenta la dota¬ 
ción flagelar heleroconta típica (fig. 13-4 [, J). 

DIVERSIDAD MORFOLOGICA 

La mayoría de los géneros de xantofícea» 
comprenden especies unicelulares e inmóviles 
entre las que cabe citar ChIoridr.Ha, que es li¬ 
bremente flotante (fig. 13-1 I); Chara,iopsis. que 
es fija (fig. !3 1 D, F.); y Ophwcylium, que es 
flotante o fija i.tig. 13-1 B, C). La diversidad mor¬ 
fológica es parecida a la de las dinoííceas 
(cap y), crisol'(ceas (cap. Id), y las doroííceas 
(cap. i 5;, aunque en las xantofíceas hay menos 
¿«presentantes de >-ada tipo. Entre las especies 
unicelulares, móviles y biflageladas. se incluyen 
¡as que poseen un delicado periplasío como Xan- 
tkophycomor.us y Heterochloris (fig. i 3 I F, G), 
o con una lórica como Pseudomicrosporteiia 
(tig. 13-1 A). Se conocen también unas pocas es¬ 
pecies unicelulares ameboides como Rizochlorís 
(fig. 13-1 H), así como colonias palmeloides co¬ 
mo Mischococcus y Chlorasaccus (fig. 1 3-2 C, D). 
Las algas verdeamarillentas rnás abundantes son 
las filamentosas, libres o fijas, no ramificadas, 
como Tribonema (fig, 13-2 B), y las cenocíticas y 
mullinucleadas como Botrydium (fig. 13-2 A) y 
Vaucheria (fig. 13-2 E). 

REPRODUCCION 

El principal tipo de reproducción es la divi¬ 
sión celular, pero pueden originarse también di¬ 
versos tipos de esporas. Las zoosporas y aplanós- 
poras son producidas en número de una en cada 
célula, o bien el protoplasto puede dividirse para 
producir varias esporas. Cada zoospora tiene los 
flagelos desiguales característicos de las 



Fie uflA 13 i Diversidad morfológica de tos xantofí- 
ce.:¿. A, F. G, formas móviles: A, P^euoomicraspo/teltu. 
x 3300; F, Xüntftophycomonas, x 2150; G. Heterochloris, 
XcCO. 3-E. I, formas ejeoídes: 8, C, dos especies de 
Och'ocytium; 8 . x 500; C. x 235. O, E. dos especies de 
Charzciopsis ; D, X 22C0; E, x 1800. I, Chloridcl/a , x940. 
H, forma ameboide {Rhisochloris, X 830). c!, cloroplñsfo; 
mo. mancha ocular. (G, H, según P^scher, en Rabcnhorst, 
con permiso de la Ak?darr.ische Verlaq^esnllschaíi, Geest 
y Poitig K.-G., Leipzig.) 


segregar una gruesa pared formando así un acine¬ 
ta-(fig. 13-3 A). 

La reproducción sexual no está muy extendi¬ 
da en este grupo, aunque es normal en algunos 
géneros. En /ribonema es isógama, isógama o 
anisógama en Botrydium (fig. 13-4 A, F) y oóga- 
ma en Vaucheria (fig. 13-4 G, H). En las especies 
dulciacuícolas estudiadas, parece ser que la mcio- 
sis se realiza en el momento de la germinación 
del zigoto. 


DISTRIBUCION Y ECOLOGIA 


Las algas verdearnarillentas están ampliamen¬ 
te distribuidas, aunque sori relativamente inccns- 
pieuas y predominan en las aguas dulces. Se co¬ 
nocen unas pocas especies marinas, algunas de las 
cuales son muy abundantes. La clase es probable- 
m. ale más importante en «•! mar de lo que »:*'s 
carece actualmente, puesto que el nar.oplanc ? on 
no está bien conocido Una especie, el género 
Uitreobium vive sobre la concha de los moluscos 
marinos muertos. Un el hábiíat dulciacuícola >on 
especialmente /recuentes en Lis aguas estancadas, 
v i donde aparecen algunas \ ¡oes en forma cíe 
•:cpumas sobre los orinques, llegando on oca-io- 
c a producir fio'; -iones densas (blooms). En 
r íes alpinas, muchos de los pequeños cha k. os 
¡weceu presentar abundan ia de xantofíceas; rin 
embargo, la mayor paite de días resultan mt 
dr-.icadas y no son fáciles de recolectar y de 
«.c-oservdf. Tnbonew.j (fig. 13-2 B), cóm prende 
¡has filamentosas que pueden encontrarse for¬ 
mando densas masas que flotan libremente, en 
general en aguas frías, en primavera. Algunas xan¬ 
tofíceas se encuentran sobre la superficie del 
suelo húmedo o sobre el lino en proceso de 
desecación, como es el caso de Botrydium íiig. 
13-2 A), o crecen sobre troncos de árboles, pa¬ 
redes húmedas • . entremezcladas con musgos y 
hepáticas. Muchas especies viven en forma epif/ti¬ 
ca sobre la superficie de algas mayores y de otras 
plantas acuáticas. 


xantofíceas (fig. 13-3 C, F). aunque las de Vau¬ 
cheria constituyen una excepción (fig. 13-3 D). 
jUgunos géneros pluricelulares' también pueden 
fnulcipilcarse por fragmentación. Pueden formarse 
kistes endógenos con dos mitades que encajan 
«na dentro de otra í fig. 13-3 B), así como esta- 
fósporns parecidas a las de crisofíceas < fig. 
^3-3 EL En algunos géneros, la totalidad de la 
célula puede almacenar sustancias de reserva y 


IMPORTANCIA Y USOS 

Si bien los miembros de osle grupo no tienen 
una importancia directa para el hoñ bre, son tam¬ 
bién componentes esenciales del fitoplancton de 
las «aguas dulces y marinas como productores pri¬ 
marios. Como se ha hecho notar*anteriormente, 
i'u importancia como componentes del poco 
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conocido narioplancton marino es aún descono 
cid a. 


pie'.encía de sílice en h 
pedes indica que alguu 
haber quedado fosilizada 
de que se dispone actual 
k*i\ - de las xantofíceas s 


s> paredes de algunas es- . 

■»s de. ellas deberían de i 
s Sin embargo, los datos D 
i.'i.nte referentes a la his; 
or¿ c:; igual 


EIL.OGENiA 


FIGURA 13 3 Reproducción ase* il en las xjnto- 
fíceas: A, acinetos ( Bumilleria. X 450): • , cisto endógeno 
{Tribonema , X 400); C, F,zoósporas hei^rocontas ( Tribo - 
nema, C, X 180; F, X80Q); D, G, H, Vaucheria (O, zoós- 
pora pluriflageíada. x 400; G, detalle de la estructura de la 
parte' externa de dicna zoóspora, mostrando el aparato 
flagelar, x 1240; M, esporangio vacío, X400); E, estatós- 
pora [Ch/oromeson, X719). (A, B, E, según Pascher en 
Rabenhorst, con permiso de la Akademische Verlagsgesel- 
Ischaft, Geest y Portig K.-G., Leipzig; G, vuelto a dibujar 
con permiso de vVilliam J. Koch y del Journal of Elisha 
MitcheU Scientific Sociei ,.) 


Las relaciones de esta clase con la de las cri- 
so fíceas son más bien distantes. Sin duda alguna 
presentan afinidades con los grupos animales fla¬ 
gelados. También, la. diversidad morfológica para¬ 
lela que encontramos en la% xantofíceas, crisofí- 
ceas, dinofíceas, y —como veremos después en 
las cloro fíceas, es bastante sorprendente. Estos 
parecidos en la forma semejan indicar que en es¬ 
tos grupos se ha realizado una evolución paralela, 
posiblemente a partir de algún grupo ancestral 
común. Fin cada uno de estos grupos se da una 
secuencia desde formas simples unicelulares, mó¬ 
viles (y no móviles), hasta tipos coloniales (no fi¬ 
lamentosos y filamentosos). En los casos en que 
encontramos en este grupo reproducción sexual, 
podemos observar un. paso parecido desde la iso- 

gamia pasando por la anisogamia, hasta llegar a la 
oogamia. 

Debido a su delicada constitución este grupo 
de algas ha contribuido poco al reeistro fósil. La’ 


CLASE 

Cl.OROMOMADOFICEAS 

(C! o romo nadi nos; 


Lstc grupo de flagelados unicrfulares con as¬ 
pecto de algas está muy poco conocido. Se trata 
de un pequeño grupo con menos de una <?ocena 
de géneros, normalmente agrupados en un sof& 
o r don. Las afinidades entre los cloromonadinoá^ 
las demás algas no están clams. Seles ha reí a efe 
n^do con las criptofíceas o bien, cgmo en 
texto, con las xantofíceas. Es po qiíe 
de las pequeñas especies flageladas iaras que^^S; 
ta ahora han sido consideradas como clorofíceks 
pertenezcan en realidad a este grupo.-Pe, todá£ 
las especies incluidas aquí no hay ninguna qfíj| 
haya sido objeto de un estudio completo y noW 
mucho lo que se sabe acerca de «te grupo ^ 
conjunto. 


Reproducción sexual en las xantofí 


ESTRUCTURA CELULAR 


La célula es relativamente grande (de 50 a 
100mieras) para un organismo flagelado. Es des¬ 
nuda, rodeada por un delicado periplasto, y su 
forma es plástica. Observada lateralmente puede 
tener una forma más o menos circular, pero nor¬ 
malmente es comprimida; con frecuencia existe 
un surco longitudinal sobre una de las superficies 
(ñfí 13-5 B). En el interior existe un gran núcleo 
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Es especialmente probable ¿pie la clorofila 
^-caroteno estén también presentes. 
cambio los pirenoides y estructuras parecidas 
reservas alimenticias se guardan en forma 
minutas gotitas de grasas, nunca en forma deiftj 
midón. Se conocen unas pocas formas incoloras, 
como Rickertia (fig. 13-5C), que ingieren partícu¬ 
las alimenticias, a menudo por medio de pseudó- 
podos. 


REPRODUCCION 


f.a reproducción vegetativa se realiza por di¬ 
visión celular longitudinal. En ocasiones las célu¬ 
las quedan en un estado «le inmovilidad temporal, 
los flagelos se pierden y la célula se redondea se¬ 
gregando una pared mucilaginosa. Mediante suce¬ 
sivas divisiones celulares de este tipo se producen 
extensas- colonias palmeloides incluidas en -una 
copiosa matriz mucilaginosa. También se forman 
cistes esféricos cuando las células se redondean y 
segregan una pared resistente. 


¥fGU^A'Í3-5 " (Diversidad morfológica de lascloro- 

VnoíJdtfóftéees: A, 8, especies FoK'Sintetizadoras de Gon- 
yostarmtP (A, con área limitado de eyeciosomas ley i, 
K4G0 y B* con eyeetnsomas bajo toda !a superficie de la 
célula, y surco en le parte Izquierda X 660 ); C, Rickertia, 
forma no sintetizadora provista de pseudópodos, X540. 


DISTRIBUCION Y ECOLOGIA 


Los clorontonadinos se encuentran tanto en 
las aguas dulces como en los hábitai- marines. 
Raramente son abundantes, aunque el género ma¬ 
rino Jloniielfo ha llegado a provocar !a muerte en 
masa de peces en una región del Océano Indico- 
Las especies dulciacu ¡colas aparecen con frecuen¬ 
cia en el limo y, según parece, son más frecuen¬ 
tes en las aguas en donde existe una gran abun¬ 
dancia de plantas acuáticas superiores. 


localizado en la parte central. Sobre Ij superficie 
aplanada (ven ti al) se encuentra urea invaginación 
en donde se insertan los flagelos. Fin muchos de 
los géneros existen eyectosomas (trioocistes) en la 

S xiférica'^del citoplasma, ya sea en toda la 

regiones localizadas 

Éstos ;ofgánulos sensitivos son dispara- 
.íréciiencia'v^ii r forina de.finos .’ameatos, 
cua¡tdO;¿l organismo es inquietado. 1 

^^Normalmente la célula posee dos flagelos en 
posición anterior con el flagelo nadador (proba¬ 
blemente del tipo barbulado) dirigido hacia de- 
lant^.y él otro (del tipo liso) dirigido hacia atrás, 
lioi^gclos pueden tener la misma longitud o ser 
Itg^rajxicnte desiguales. Con frecuencia el flagelo 
posterior ¿s delicado y difícil de distinguir. Nor- 
málr^enie, cerca del surco longitudinal se encuen- 
:Íran r% unó’ < vo. i n)ás vacúolos contráctiles, mientras 
'p§ede^díetmguiise ninguna mancha ocu- 
Taf^sjbles -/numerosos cloroplastos pe- 
Óú»5ñós -V^discoidales de 'color verde brillante o 
yé|dea(^áyü^^ó,.Elcómplejó de pigmentos no 
éstá bieq^eonocido, pero abmidan las xantofilas. 


FILOGENIA 


Algunos autores han considerado a los cloro- 
monadinos como una clase de piirófitos íntima¬ 
mente relacionada con las criptofíceas. Sin em¬ 
bargo, los cloromonadinos parecen estar más ínti¬ 
mamente relacionados con las xantofíceas, debi¬ 
do al abundante contenido de xantofila y a po¬ 
seer reservas alimenticias en forma de aceite. Su 

estructura celular, y en particular la presencia de 

* 

invaginación flagelar y de trioocistes, es mucho 
más compleja que la de las .xantofíceas. Hasta 
que este grupo aro se$ estudiado con mayor pro¬ 
fundidad y que la composición del complejo pig¬ 
mentario no sea mejor conocida,, las cloromona- 
dofíceas deben considerarse como de relaciones 


VASCULARES 


• > 



isefefóB y de dudosa posición entre losocantófi- 
m Los actuales estudios del nanoplancton mues¬ 
tran que varias especies de algas verdes carecen 
de la clorofila b y del almidón característicos de 

m ~ % * 


ids cioronceas con el mayor reinamiento logra 




do en los procedimientos de cultivo es ahora po¬ 
sible estudiar estas especies, de modo que sus rela¬ 
ciones sean pronto mejor conocidas. 
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DIVISIÓN EUGLENÓFITOS 


Se conocen aproximadamente 25 géneros y 450 especies de 
algas y de organismos con ellas relacionados que se incluyen dentro 
de esta división (euglenófitos). La mayor parte de estos géneros son 
unicelulares y flagelados; muy pocos son sésiles. Este grupo se 
considera como uno de los más primitivos entre los flagelados y sus 
especies presentan características tanto vegetales como animales. 
Sólo se distingue en ellos una sola clase, euglenofíceas. 


ESTRUCTURA CELULAR 

% 

La célula carece de pared celular firme; el protoplasto se halla 
encerrado en una membrana denominada periplasto o película. Esta 
membrana puede ser muy flexible, con un contorno celular plástico 
como ocurre en Euglena (figs. 14-1 C; 3 A-E); se dice que este tipo 
de célula presenta metabolia o que es metábola. O bien el periplasto 
puede ser más rígido, surcado por delicadas estrías diagonales o 
longitudinales como en Phacus (fig. 14-1 D). En unas pocas especies, 
como en las de Trachelomonas (fig. 14-1 A), la célula está encerrada 
en una lórica resistente y provista de un solo flagelo que sale de 
ella. En Euglena la película está formada por un sistema de anillos 
submicroscópicos semirígidos que probablemente se deslizan uno 
sobre el otro como los anillos de un vaso plegable (fig. 14-2A). 
Estos anillos están separados entre sí por una membrana no celuló¬ 
sica. 

En el extremo anterior de la célula móvil existe normalmente 
una invaginación o cripta con una estrecha porción tubular y una 


porción posterior más dilatada denominada depó- 
sito (fig. 14-1 B, C, E). De la base de dicho 
depósito parten los flagelos, que salen libremente 
por la parte tubular. En algunos de los géneros 
incoloros, como en Peranema (fig. 14-1 E), exis¬ 
ten estructuras cilindricas dispuestas paralelamen¬ 
te al eje longitudinal de la cripta. Estos organis¬ 
mos cilindricos o varillas faríngeas, tienen segura¬ 
mente alguna actividad relacionada con la inges¬ 
tión de alimentos. Sin embargo, su presencia no 
es esencial para especies que ingieren sustancias 

en forma de partículas. 

En general el flagelo es barbulado y provisto 
de mastigonemas unilaterales. En algunas especies 
uniflageladas, la parte basal del flagelo (en el 
interior de la cripta) es bifurcada (fig. 14-1 B,C). 
En muchas especies encontramos dos flagelos en 
el interior de la cripta; sin embargo, uno de ellos 
es rudimentario, y a lo sumo llega a emerger 
justo fuera de dicha cripta. Se considera que el 
segundo flagelo actúa como timón, mientras que 
el primero es un órgano locomotor. Sobre los 
flagelos de algunos euglenófitos se observa clara¬ 
mente un hinchamiento, denominado cuerpo pa- 
raflagelar o fotorreceptor; se ha puesto de mani¬ 
fiesto que se encuentra dentro de la membrana 
flagelar. 

Cerca del punto de inserción de los flagelos 
se encuentra una mancha ocular roja, que se cree 
es sensible a la luz. No siempre está presente, 
aunque en general es claramente visible en las 
especies fotosintetizadoras. Las micrografías elec¬ 
trónicas ponen de manifiesto que la estructura 
fina de dicho orgánulo está formada por numero¬ 
sos gránulos estrechamente empaquetados. Estos 
gránulos, de 100 a 300 milimicras de diámetro, 
forman un mosaico (fig. 14-2 B). La mancha ocu¬ 
lar no parece encontrarse en el interior de la 
membrana del cloroplasto, como ocurre en las 
algas verdes (cap. 15). 

Localizado en el centro de la célula se en¬ 
cuentra con frecuencia un núcleo típico provisto 
de uno o más nucléolos. La división mitótica de 
los cromosomas es parecida a la de las demás 
algas y su número ha podido ser contado. En 
algunos euglenófitos ha podido demostrarse la 
presencia de orgánulos complejos, que forman 
una íntima conexión entre el núcleo, el sistema 
vacuolar y los flagelos. En la base del flagelo 
puede existir otro orgánulo, el blefaroplasto, que 
puede establecer conexión con el núcleo por un 
delgado filamento citoplasmático. Este tiene en su 
extremo nuclear otro orgánulo, el centríolo, típico 
de la mayoría de las células animales. 



FIGURA 14-1 Diversidad morfológica de los euglenó¬ 
fitos. A-E, formas móviles: A. Trachelomonas con lórica 
(lo), X 1000; B, Astasia, X 1915; C, Euglena, X 1550; D, 
Phacus, X 155; E, Peranema, X 1485. F, G, una forma fija, 
Colaciom: F, fase vegetativa con matriz (mz), X 800; G. 
zoóspora, X 530. el, cloroplasto; mo, mancha ocular; c. 
cripta; n, núcleo; vf, varillas faríngeas; pa, paramilo. 

Las euglenofíceas comprenden tanto especies 
verdes (fig. 14-1 A, C, D, F, G) como incoloras 
(fig. 14-1 B, E). Muchos de los géneros incoloros 
son idénticos a otros géneros pigmentados, con la 
excepción de la ausencia de cloroplastos y de 
manchas oculares. En las especies pigmentadas se 
encuentran numerosos cloroplastos de color verde 
brillante regularmente distribuidos en el seno del 
citoplasma. Con frecuencia estos cloroplastos son 
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especialmente abundantes en la parte posterior de 
la célula. Su ultraestructura corresponde a una 
serie de dos a cinco laminillas apretadas parecidas 
a los granos en fase de desarrollo existentes en 
los cloroplastos de las plantas superiores. Dichos 
pares forman una serie de bandas que descansan 
sobre una sistancia irregularmente granulosa, la 
matriz (fig. 14-2 C). En algunos existe un pirenoi- 
de central que se extiende por toda la anchura 
del cloroplasto y parece poseer una matriz más 
densa que el mismo cloroplasto (fig. 14-2 C). 

Los pigmentos existentes en este grupo son 
básicamente clorofila a y b. El principal caroteno 
es el 0-caroteno y entre las xantofilas se encuen¬ 
tran dos de ellas ya conocidas de los clorófitos: 
astaxantina y neoxantina; a ellas hay que agregar 
la anteraxantina que es exclusiva de las euglenofí¬ 
ceas. No han sido analizados todavía los demás 
carotenoides que contienen. Varios euglenófítos, 
entre los cuales cabe incluir algunas especies de 
Euglena, contienen con frecuencia numerosos grá- 
nulos rojos denominados de hematocromo. Este 
es en realidad el carotenoide astaxantina, conoci¬ 
do antiguamente como euglenarrodona. 

Parte de los euglenófitos son verdaderamente 
autotróficos. Sin embargo, muchas de las especies 
pigmentadas son auxotróficas. Los euglenófitos 
no pigmentados son heterótrofos obligados y 
pueden llegar a ser fagotróficos. Algunos de los 
pigmentados son heterótrofos facultativos (o mi- 
xótrofos). 

La reserva alimenticia típica se encuentra en 
forma de un polisacárido insoluble, el paramilo. 
Este se almacena en forma de pequeños gránulos 
de tamaño variable. En las formas pigmentadas 
puede estar libre en el citoplasmas adyacente al 
cloroplasto, pero no revestido por ningún tipo de 
membrana (fig. 14-2 A, C). Cuando se encuentra 
un pirenoide, los gránulos de paramilo pueden 
estar íntimamente asociados con él, aunque no 
en el interior de la membrana. Suele haber gotitas 
de grasa dentro del citoplasma. 

Alrededor del depósito aparecen vacúolos con¬ 
tráctiles: vacían su contenido en otro mayor que 
se vacía a su vez en el depósito. Algunos creen que 
el depósito es también un vacúolo y que los depó¬ 
sitos más pequeños que se vacían en él son vacúo¬ 
los secundarios. 


MOVIMIENTO 

Los euglenófitos flagelados presentan dos ti¬ 
pos básicos de movimiento. El primero es el bien 


conocido movimiento de natación, en el cual la 
acción de los flagelos se realiza mediante giro en 
hélice o espiral. De este modo, la célula se des¬ 
plaza hacia delante a la vez que gira sobre su eje 
longitudinal (fig. 14-3 H-I). El resultado de la 
composición de estos dos movimientos es una 
trayectoria espiral. En el otro movimiento básico, 
el euglenófito se arrastra o se desliza, al parecer 
por la acción del flagelo que se mantiene exacta¬ 
mente delante de la célula, mejor que según un 
ángulo oblicuo (fig. 14-3 F-G). De este modo no 
se produce ningún tipo de rotación celular. 
Cuando existe un segundo flagelo largo se sitúa 
hacia la parte posterior de la célula, y se mueve 
únicamente en la región apical. 

Algunas euglenofíceas cambian constante¬ 
mente su forma o presentan metabolia (fig. 
14-3 A-E), probablemente debido a un desliza¬ 
miento de los anillos semirrígidos que forman 
parte de la película. La mecánica del movimiento 
metabólico no está bastante estudiada. 

CLASIFICACION Y 
DIVERSIDAD 
MORFOLOGICA 

La clase única de las euglenofíceas se divide 
en general en dos órdenes. Estos pueden estable¬ 
cerse según la forma morfológica (móviles o pal- 
meloides) o según el tipo de nutrición (fagotrófi- 
co o no fagotrófico). Según el sistema empleado, 
distintos géneros irán a parar a cada uno de los 
órdenes. En el sistema basado sobre el tipo de 
nutrición las familias se distinguen entre ellas por 
el modo de nutrición y por el tipo de movimien¬ 
to. En el sistema morfológico las familias se sepa¬ 
ran básicamente de acuerdo con la dotación fla¬ 
gelar y con la movilidad de la célula. 

Aunque la mayoría de las euglenofíceas son 
móviles y unicelulares, existe un grupo muy pe¬ 
queño de especies no móviles. En su fase vegeta¬ 
tiva estas células se encuentran fijas sobre el 
sustrato por un pedúnculo mucilaginoso, como 
en el género Colacium (fig. 14-1 F, G). Con oca¬ 
sión de la reproducción vegetativa las células 
(zoosporas) se vuelven móviles y presentan aspec¬ 
to típico de Euglena (fig. 14-1 G). 

REPRODUCCION 

En este grupo la reproducción se realiza por 
escisión longitudinal de la célula, mientras ésta se 
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izquierda), corte longitudinal donde pueoen 
ron un nucléolo oscuro, el paramilo (pal y los ami o- 
33 ío> detalle del extremo anterior, donde pueden ver 
qelo en sección longitudinal (fí; C (a la derecha), corte 
pirenoides <p¡). el paramilo (pa). los vacúolos (va . ', 
on permiso de la Rutgers University Press: C, fotograr < 


FIGURA 14-2 Ultraestrucuira ue 
laminillas del cloroplasto (pll, el pirenoide. (pU, 
semirrígidos que constituyen la película (pe); B 1 
gránulos de la mancha ocular (mo), la cripta (c) 
longitudinal visto a gran aumento, mostrando l¡ 
condriosomas (col (A, B. fotografías cedidas por 
cedida ñor Sarah P. Gibbs y con permiso del Jouri 


células hijas que conservan su movilidad. Próxima 
a concluir la división nuclear se divide también el 
blefaroplasto. El aparato flagelar de la célula ma¬ 
dre puede mantenerse unido y pasar a una de las 
células hijas. En ciertas condiciones la célula pue¬ 
de adoptar la forma no móvil, sufriendo repetidas 
divisiones que conducen a la formación de un 
estado palmeloide. Estas fases son raras en las 
especies no pigmentadas. En condiciones desfavo¬ 
rables una célula puede enquistarse y adquirir 
una gran resistencia frente a las condiciones ex¬ 
tremas del medio ambiente. La pared del ciste, 
constituida por un glúcido no identificado, es en 
ocasiones estratificada y con frecuencia ornamen¬ 
tada. En forma encistada, algunas células acumu¬ 
lan cantidades considerables de astaxantina (he- 
matocromo), y aparecen por ello rojas. En gene¬ 
ral la germinación de los cistes de pared gruesa 
da una sola célula móvil; sin embargo, en los 
cistes de pared delgada, es frecuente que el con¬ 
tenido se divida dando un cierto número de cé¬ 
lulas. 

La reproducción sexual, si es que tiene lugar, 
es rara y su autenticidad no está bien probada. 
En general, los pocos trabajos que hablan de la 
unión de gametos o de núcleos no son aceptados 
como pruebas válidas por los Ecólogos. En su 
mayor parte estos trabajos son poco de fiar y 
algunos de ellos son probablemente debidos a la 
presencia de otros organismos o a la interpreta¬ 
ción errónea de fases de mitosis. Recientemente 
se ha descrito la presencia de meiosis en algunos 
euglenófitos pero estas pruebas no son todavía 
concluyentes. 


DISTRIBUCION Y 
ECOLOGIA 

La mayoría de los géneros pertenecientes a 
esta división viven en aguas dulces, en especial en 
el agua rica en materia orgánica en descomposi¬ 
ción. De hecho, diversas especies de Euglena se 
encuentran entre las más tolerantes de las condi¬ 
ciones de polución. Pueden encontrarse en canti¬ 
dad suficiente como para producir floraciones o 
espumas sobre el agua de color verde brillante, 
amarillento, pardusco o rojo. El color rojo es 
debido a la dispersión de gránulos de astaxantina 
por toda la célula. Los euglenófitos se encuentran 
con frecuencia en el suelo, sobre el limo húmedo 
de las riberas de las corrientes y en los saladares, 
en los que provocan intensas floraciones cuando 



FIGURA 14-3 Movimientos de natación en los eugle¬ 
nófitos: A-E, metaboiia en Euglena; F. G, dirección del 
movimiento y posición del flagelo en Peranema; H, I, en 
Euglena. (F-l, adaptado, de T. L. Jahn, "Euglenófitos" en 
Manual of Phycology - An Introduction to the Algae and 
Their Biology. dirigido por Gilbert M. Smith, copyright 
1951, The Ronald Press Company, Nueva York.) 

se encuentran en cantidad elevada. Algunas son 
frecuentes en las aguas salobres y se conocen 
algunos pocos representantes marinos. 

Las formas no fotosintetizadoras, como Asta- 
tía (fig. 14-1 B), crecen generalmente en medios 
en los que se produce putrefacción. Las formas 
fagotróficas, como Peranema (fig. 14-1 E), son 
frecuentes en donde existen detritos y pequeños 
organismos planctónicos que representan una 
aportación de alimentos en forma de partículas. 
La naturaleza exacta de la fagotrofia de las eugle- 
nofíceas no está conocida con suficiente profun¬ 
didad. 

Algunos euglenófitos, en general especies des¬ 
provistas de pigmentos, o muy pálidas, viven en 
el cuerpo de otros organismos, entre los cuales se 
cuentan invertebrados como rotíferos, nemato- 
dos, turbelarios, oligoquetos y copépodos. Del 
intestino de algunos renacuajos se conoce un 
euglenófito que aparece con o sin pigmento. 

IMPORTANCIA Y USOS 

Como productores primarios de compuestos 
carbonados y como fuente de alimentos para 
otros animales herbívoros, las euglenofíceas son 
especialmente importantes en el fitoplancton de 
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las aguas dulces, ts pequeño su uso airéelo por uc icmuj iumics que ayuuen d ca¬ 
parte del hombre. Sin embargo, ciertos euglenófi- ciones con otros grupos. El hecho de que algunos 

tos han sido empleados como organismos para euglenófitos son típicamente fotosintetizadores, 

ensayos biológicos (especialmente sobre la cobala- mientras que otros, de modo obvio fuertemente 

mina o vitamina B !2 ) y de este modo desempe- relacionados con ellos, son incoloros, no nos ayu¬ 
nan un papel útil en estudios fisiológicos y nutri- da a establecer la línea de evolución filogenética 

cionales precisos. Algunos géneros se encuentran, dentro del grupo o con otros grupos de algas. Es 

en condiciones aeróbicas, en los depósitos de difícil decir cuáles son los euglenófitos primitivos 

aguas residuales en donde probablemente desem- y cuáles las formas derivadas. En general se consi- 

peñan un cierto papel en la degradación general dera que las formas incoloras proceden de las 

de las sustancias orgánicas complejas contenidas formas con clorofila y que algunas de las formas 

en dichas aguas. incoloras acaban convirtiéndose en fagotróficas. 

El hecho de que en estudios de laboratorio sea 
posible la obtención de cepas de Euglena incolo- 
FILOGENIA ras a partir de formas pigmentadas, y el parecido 

claro entre éstas y el género incoloro Astasia, da 
Excepto lo que se refiere a las íntimas afini- pie a la hipótesis según la cual las formas incolo- 
dades con la línea de evolución protozoos flagela- ras son denvadas. Por otra parte, el hecho de que 

dos (véase fig. 7-4), no se han puesto de mani- algunas especies sean mixotróficas sugiere que es 

fiesto relaciones claras entre los euglenófitos y posible que flagelados incoloros primitivos pue- 
cualquier otra división de algas. Los euglenófitos dan haber sido los precursores de especies con 
contienen las mismas clorofilas que los clorófitos clorofila. Esta última teoría está hasta cierto pun- 

y las plantas superiores. Sin embargo, no parecen to respaldada por la existencia de especies foto- 

estar morfológicamente relacionados con las algas sintetizadoras incapaces de llevar a cabo activida- 

verdes unicelulares sencillas. De modo parecido. des metabólicas si no disponen de sustancias 

la estructura delicada de la célula de los euglenó- orgánicas de crecimiento. Pero también en este 

fitos es causa de que sea improbable la existencia caso esta exigencia puede ser derivada o secundaria. 
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división clorófitos 


a crvhr#» todo especies dulciacuicolas, 
Las algas verdes comprenden ^ ilativamente bien aparen- 

sin embargo, son comunes y ^ marinas son mucho mayores 

tes en el mar. En gene , feos hábitats se encuentran algas 

que las de las aguas dulces ™ * Se con ocen aproximadamente 

verdes macroscópicas V ml dis tr i bu i d as en 450 géneros. Desde el 
7000 especies de algas^ verd d son Telativamen te sencillos, 

punto de vista vegetativo, los cío de {ormas de 

pero exhiben una mayor variedad> de c,d« ^ Hay algunas 

reproducción que ningún ordenación sistemática de este 

diferencias de opinión acerca de d , es las clorofíceas y 
grupo. El sistema seguido aqu, admite^dos^ ^ mentras que 

las caroficeas. Esta ultimaico P nes La clasificación de las 

doroflc«s 'J, y su distribución en génetos es n,es 

clorofíceas a nivel de familias y » 

uniforme en la mayoría de los ficol°go lizado como los 

Las algas verdes se consideran de rnodo^g ^ ^ situa . 

predecesores de las plantas ver P conduce a las plantas 

das en la línea principa de evolucmn q ^ ^ para el final 

vasculares.^Por esta razón estudiado. Las dos clases se 

entre las divisiones de algas que h ^ la estructura celular. 

“tSÜ .‘TES*, y * d ' carofi ““ “ 

tan distinta que será estudiada por separado. 


fcülnUUIUhAUtLULAn 

La mayoría de las algas verdes presentan una 
pared celulósica rígida compuesta por una pelícu¬ 
la interior de celulosa (algunas veces laminada) y 
o.tra capa exterior, menos resistente, de naturale¬ 
za péctica. En algunas especies la celulosa puede 
estar parcialmente sustituida por xilana (denomi¬ 
nada anteriormente calosa) o bien por una fina 
capa externa quitinosa. La capa péctica está im¬ 
pregnada de carbonato cálcico en la mayoría de 
las caroficeas; en muchas desmidáceas y en algu¬ 
nos representantes de las sifonales, dasicladales y 
sifonocladales. 

Las células de la mayoría de las algas verdes 
son uninucleadas, y el núcleo contiene uno o más 
nucléolos. Sin embargo, en algunas de ellas el 
talo es típicamente pluricelular con células pluri¬ 
nucleadas; en otras es plurinucleado y cenocítico. 
Generalmente existe un gran vacúolo atravesado 
por trabéculas citoplasmáticas. Las células móvi¬ 
les pueden poseer vacuoíos contráctiles, que se 
encuentran en las proximidades del punto de 
inserción flagelar. También en el citoplasma se 
han observado otros vacúolos contráctiles entre el 
cloroplasto y la membrana celular. 

Los pigmentos de las algas verdes se localizan 
en cloroplastos bien organizados que pueden ser 
únicos o bien numerosos. Cuando son numerosos, 
suelen ser pequeños, discoidales y probablemente 
interconectados. Cuando sólo se encuentra uno o 
dos cloroplastos, estos .suelen tener forma de co¬ 
pa, de banda, de anillo, reticulada, espiral o es¬ 
trellada (fig. 15-1). Cuando el cloroplasto es úni¬ 
co es generalmente parietal, pero puede ocupar 
también una posición axial. Las micrografías elec¬ 
trónicas ponen de manifiesto que el cloroplasto 
posee bandas constituidas por seis pares de lámi¬ 
nas superpuestas que generalmente se extienden 
por todo el cloroplasto (fig. 15-2). En las zigne- 
matales existen unidades lamelares grandes y pe¬ 
queñas que alternan de modo parecido a los 
grana de las plantas superiores. Asociado con el 
cloroplasto puede estar el pirenoide (fig. 15-2), 
que en general está atravesado por las laminillas 
del cloroplasto. En las células móviles se encuen¬ 
tra a un lado del cloroplasto una mancha ocular 
única. Se ha puesto de manifiesto que la ultraes- 
tructura de la mancha ocular consiste en de tres 
a ocho filas de granulos dispuestos apretadamen¬ 
te; estas filas están íntimamente asociadas con las 
laminillas fotosintetizadoras. No ha podido obser¬ 
varse ninguna estructura lenticular. 

El característico color verde hierba que pre- 



FIGURA 15-1 Cloroplastos de los clorófitos. A, 8, C, 

E, F. en posición parietal; D, G, en oosición axial: A, en 
forma de copa (Chlamydomonas), X 2750; B, discoidales 
(Bryops/s), X 255; C, espiralados (Spirogyrai, X 530; D, 
acintados (Mougeotia), X510; E, reticulados (Oedogo- 
nium), X 280; F, en cinta o anillo (Ulothrix), X 2450; G, 
estrellados íZygnema), X 735. c!, cloroplasto; ve, vacúolo 
contráctil; mo, mancha ocular; f, flagelo; n, núcleo; p¡, 
pirenoide. 
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FIGURA 15-2 Micrograffa electrónica de una célula de Gonium (corte oblicuo que pasa (M el centro de la célula), 
X 14 000. ec. membrana envolvente del cloroplasto, con estructura doble;//’, laminillas fotosint aradoras; me, membrana 
citoplasmética; d, dictiosoma; co. condriosoma; n, núcleo; nu, nucléolo; pi, pirenoide; al, granulóte almidón. 


senta este grupo es debido a la presencia de 
clorofila a y de clorofila b. Además, existen los 
pigmentos carotenoides, que son distintos en las 
dos clases. Los pigmentos carotenoides siempre 
comprenden 0 -caroteno, y a-caroteno en las clo- 
rofíceas o 7 -caroteno y licopeno en las carofi¬ 
leas. En las clorofíceas, las xantofilas principales 
son en su mayor parte las mismas que en las 
plantas superiores, a saber luteína, neoxantina, 
violaxantina y zeaxantina. En las sifonales, algu¬ 
nos géneros poseen ciertas xantofilas exclusivas 
como la sifoneína y la sifonoxantina. Como en 
los euglenófitos, algunas clorofíceas pueden 


poseer un pigmento carotenide rojo que enmas¬ 
cara el color verde. Se ha Amostrado repetida¬ 
mente que este pigmento aastaxantina (como 
en los euglenófitos); sin eréargo, su verdadera 
naturaleza nos es desconoció en la mayoría de 
las especies en las cuales seaicuentra. Como en 
la mayoría de las otras diviraes de algas, algu¬ 
nos géneros incluidos en te clorofíceas están 
privados de pigmentos. 

La mayoría de las algas «rdes son autotrófi- 
cas aunque, como se ha tacho notar, existen 
unas pocas especies incolora* heterotrófícas. Al¬ 
gunas de las especies fofcsinterizad oras son 


nutricionalmente auxotróficas o mixotróficas. Las 
reservas glucídicas se almacenan en forma de al¬ 
midón, y la síntesis de almidón está de ordinario 
en íntima relación con los pirenoides. Los cloró- 
fitos parecen ser el único grupo de algas en el 
cual el pirenoide se encuentra rodeado por una 
“concha” de granos de almidón situados en el 
interior del cloroplasto (fig. 15-2). Algunas es¬ 
pecies carecen de pirenoides y, al igual que las 
plantas superiores almacenan almidón en leuco- 
plastos. En algunas algas verdes pueden encon¬ 
trarse grasas y aceites parecidos a los de otras 
algas. 

MOVIMIENTO 

Cuando existen, las células móviles tienen en 
general dos flagelos (o cuatro) en posición ante¬ 
rior. Los flagelos son lisos y en general de igual 
longitud (de tipo isoconto). En algunas formas 
atípicas de volvocales es posible encontrar flage¬ 
los de inserción lateral y posiblemente de tipo 
barbulado; sin embargo, los estudios actuales de¬ 
dicados a este grupo muestran que presentan una 
composición bioquímica distinta. Es posible que 
estas especies tengan afinidades más íntimas con 
las xantofíceas o con las cloromonadofíceas o 
que deban ser colocados en una clase aparte. En 
el orden edogoniales y en Derbcsiu. las células 
móviles poseen siempre una coronita anterior de 
flagelos cortos de igual longitud, de tipo estefa- 
noconto. M¡orografías electrónicas recientes de 
Oedogonium muestran que este tipo de flagelo va 
unido a un cuerpo basal. La coronita de cuerpos 
básales alterna con las raíces flagelares, que se 
extienden hasta la porción apical incolora de la 
célula. No se ha demostrado la existencia de 
conexiones entre los flagelos y el núcleo en estas 
algas estefanocontas. 

CLASE CLOROFICEAS 

CLASIFICACION Y 
DIVERSIDAD MORFOLOGICA 

Las clorofíceas están extremadamente diver¬ 
sificadas morfológicamente (fig. 15-3), y varían 
desde formas móviles o no móviles unicelulares, 
hasta formas coloniales móviles o no móviles; 
desde filamentos pluricelulares simples o ramifica¬ 
dos hasta tipos constituidos por un parénquima 
macizo. También se encuentran agregados de 


filamentos cenocíticos. formando en conjunto 
formas deamaño grande. Ciertos géneros pueden 
presentar regularmente heterotriquia. El creci¬ 
miento esatercalar en alto grado, y el crecimien¬ 
to apical 5 raro en el conjunto de este grupo. En 
las clorofilas, los gametangios se forman en con¬ 
tacto direío con el exterior y con frecuencia 
proceden fe simples células vegetativas metamor- 
foseadas. 

Exista tres líneas principales de evolución 
claramente distintas en las clorofíceas, y con 
unas pocasexcepciones, los diversos órdenes pue¬ 
den dispeaerse en series fenéticas dentro de di¬ 
chas líneai Las edogoniales y las zignematales, y 
ciertos órtaes marinos (dasicladales y sifonocla- 
dales), son tan distintos que pueden considerarse 
como taxteómicamente muy alejadas de las de¬ 
más incluifes dentro de las algas verdes; su origen 
preciso es muy oscuro. Las tres líneas generales 
de evolucm suelen denominarse línea volvocina, 
línea tetrajorina, y línea sifonada (fig. 15-3). 

la LlfCA VOLVOCINA. El alga verde más 
sencilla dede el punto de vista vegetativo puede 
ejemplarizase con las especies unicelulares y mó¬ 
viles de CSamydomonas (fig. 15-4 C). Esta alga 
es represetativa del grupo primitivo a partir del 
cual se es que han evolucionado todos los de¬ 
más grupa de algas verdes. Chlamy domo rías es 
una célula móvil biflagelada; pero en ciertas con¬ 
diciones j*ede pasar a un estado no móvil ro¬ 
deándose fe una matriz mucilaginosa y dividién¬ 
dose vegtfativamente hasta formar una masa 
densa y anorfa, el estado palmeloide. En este 
estado las células nunca presentan una organiza¬ 
ción ni urt interconexión entre ellas, ni tampoco 
una disposión definida en dichos agregados. 

En la línea volvocina, ejemplarizada por el 
orden de te volvocales, una serie de formas colo¬ 
niales ha arolucionado partiendo del tipo Chía- 
mydomonm (fig. 15-4 C). Aunque exista una 
gran varieód de tipos, las posibilidades son limi¬ 
tadas; en é sentido evolucionista, al parecer, esta 
línea ha orrespondido a un callejón sin salida 
con relaciá* a otras formas. En las formas colo¬ 
niales, ca<* célula de la colonia es típicamente 
parecida aína célula móvil vegetativa de Chlamy - 
domarías, k medida que la célula se divide, las 
células hij» quedan orientadas de una forma de¬ 
finida y sr mantienen unidas entre sí mediante 
una matrizniucilaginosa común. En algunos casos 
las células se encuentran interconectadas por 
medio de filamentos citoplasmáticos (fig. 15-7 
C). La cohttia de este tipo se denomina cenobio, 
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FIGURA 15*4 Diversidad morfológica de las clorofí- 
-oac a*C, formas móviles unicelulares y coloniales (de la 
linea voivuc..-.. A. Gnnium (aspecto superficial), X 1215; 
B, Gonium, en vista lateral, x ¡715; C. Chlamydomonas, 


puesto que el número de células de cada colonial 
es constante y no cambia desde la colonia juvenil 
hasta la colonia adulta. En las formas más sen-| 
cillas, cada célula de la colonia es vegetativamen-| 
te parecida y tienen la misma potencialidad re-1 
productora. En los tipos más avanzados, ciertas! 
células (o grupos de ellas) permanecen en formal 
vegetativa, mientras que otras se diferencian y 
especializan de cara a la reproducción. De aquí 
que en las series volvocinas exista una tendencia 
evolutiva hacia un incremento gradual en el nú¬ 
mero de células de la colonia con una tendencia 
hacía u.iá vierta división dei trabajo. 

En Gonium (fig. 15-4 A, B) se produce una 
colonia de 4, 8, 16 ó 32 células (según la es¬ 
pecie) en forma de placa plana, en la que todas 
las células son reproductoras. En Pandorina (fig. 
15-5 A) se forma una colonia esférica o elipsoidal 
de 8, 16 ó 32 células apretadamente dispuestas. 
En Eudorina (fig. 15-5 B) se forma una colonia 
esférica de 16, 32 ó 64 células ligeramente sepa¬ 
radas; en algunas especies, la línea frontal de 
células se mantiene vegetativa y las demás se 
convierten en reproductoras. Pleodorina (fig. 
15-6) -algunas veces no admitida como género 
distinto de Eudorina - es también una colonia, 
esférica de 32, 64 ó 68 células en las cuales sólo 
las células más pequeñas son vegetativas y las 
mayores son reproductoras. El último eslabón de 
esta línea de evolución es Volvox (fig. 15-7 A-C) 
en donde de 500 a 50 000 células constituyen 
una colonia esférica hueca con solamente unas 
pocas células reproductoras distribuidas en ella. 
En la reproducción sexual podemos percatamos 
también de la existencia de una serie de evolu¬ 
ción. Gonium y Pandorina son isógamos y sus 
gametos son muy parecidos a Chlamydomonas. 
Estos gametos pueden tener diferente tamaño, 
pero no hay regularidad en la fusión de un game¬ 
to grande con otro pequeño. Eudorina, Pleodori- 
na y Volvox son oógamos, con un pequeño es¬ 
permatozoide elipsoidal, verdeamarillento y un 
gran óvulo redondeado. 

la LINEA TETRASPORINA. A partir del pro¬ 
totipo palmeloide de una célula clamidomonadina 
existen series de formas en la línea tetrasporina 
que van desde el tipo inmóvil y unicelular al tipo 

X2810. D-F, formas inmóviles unicelulares y coloniales 
(línea tetrasporina): D, formación de células hijas en 
Ch/orococcum, X 1040; E, Chlorococcum, célula vegetati¬ 
va, x 1040; F, tetráspora, con una matriz mucilaginosa 
fma), X 625. ve. vacúolo contráctil; mo, mancha ocular; f. 
flagelo;^, pseudocilios; pi. pirenoide. 
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FIGURA 15-5 , Diversidad morfológica de las clorofíceas. Formas coloniales nadadoras 

(línea volvocina). A, Pandorina, X 2000; B. Eudonna, X 1075, (Los mismos símbolos que 
en la figura 15-4.) 
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FIGURA 15-6 Diversidad morfológica de las clorofí- 
ceas. Una forma colonial nadadora (línea volvocina). Pie- 
odorina. X 445. ma. matriz. 


con talos pluricelulares más complejos (fig. 
15-3). En ellos se producen células móviles par 
recidas a las formas clamidomonadinas móviles 
pero sólo durante la fase reproductora. En la 
línea tetrasporina de evolución existen posibilida¬ 
des ilimitadas, en contraste con la línea volvoci¬ 
na. La característica principal de esta línea estri¬ 
ba en el' tipo uninucleado de las células. Los 
órdenes incluidos dentro de la línea tetrasporina 
son el de la ulotricales (en el sentido más amplio, 
comprendiendo las ulvales de algunos autores) y 
parte del de las clorococales. 

La célula vegetativa e inmóvil está ejemplari¬ 
zada por Chlorococcum (fig. 15-4 D, E). En este 
género se produce una división repetida de célu¬ 
las en fase vegetativa que conduce a la formación 
de una gran colonia macroscópica de células indi¬ 
ferenciadas, como las de Tetraspora (fig. 15-4 F). 

Una série más ordenada de divisiones vegeta¬ 
tivas conduce a la colonia Filamentosa. ) Si una 
célula inmóvil se divide y las células procedentes 
de esta división continúan dividiéndose en el mis¬ 
mo plano, se origina un filamento uniseriado) sim¬ 
ple de células -como Uloihrix - (fig. 15-8 F). 
Este es esencialmente un tipo sencillo de división 
celular intercalar. Si además de estas divisiones 
regulares del tipo básico uniseriado se producen 
algunas divisiones ocasionales según un segundo 
plano, se producen primordios de ramificaciones. 
Ello conduce al tipo de talo uniseriado y ramifi¬ 
cado, como el de Stigeoclonium (fig. 15-8 G). 
Sin embargo, si en cada una de las células de un 
eje primario uniseriado no ramificado se divide 
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FIGURA 15-7 Fotomicrografías de Volvox: A, con 
iluminación en campo oscuro, que permite observar los 
límites de la matriz (ma), célula vegetativa (cv), y jóvenes 
colonias hijas (ch), X 115; B, iluminación en campo claro 
mostrando los límites de la matriz (ma), las células vegeta¬ 
tivas (cv), una colonia hija bicelular y otra colonia hija en 
fase de desarrollo más avanzado (ch), X 160; C, con ilumi¬ 
nación en contraste de fase, mostrando las interconexio¬ 
nes protoplasmáticas (ip), X 200. 
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FIGURA 15-8 

A, B, Ulva (A, aspecto disDOSición de las células vistas aesoe encuna. - • • • -■- x35 0). 

x 0.5: D. corte transversal, X 330. v ó 7 t f , Per Ct/ rsar,a „ región de fijación basal, x 350; J, porción o=sal. * ® 
Stigeodonium; X 75; H. Fntschiella, X 375. I. J, Percursana u. 9 


una vez en un segundo plano, se origina un talo 
biseriado comparable al de Per cursaria (fig. 15-8 
1, J). Y si, además, las divisiones según un segun¬ 
do plano se producen repetidamente, es fácil 
comprender cómo puede originarse el talo típico 
monostromático de Monostromu (fig. 15-8 C-E). 
En fin,, si las células se dividen regularmente 
(pero solamente una vez) según un tercer plano, 
se forma un talo foliáceo como el de Ulva (fig. 
15-8 A-B). Otras divisiones de ciertas células se¬ 
gún un tercer plano producen un talo parcialmen¬ 
te parenquimático, como en Fritschiella (fig. 15-8 
H). Esta división según tres planos es la base para 
el crecimiento de un verdadero parénquima, que 
hará posible la aparición de tejidos complejos en 
las piantas superiores. 

Paralelamente a las líneas de complejificación 
que conducen de la forma filamentosa a la paren- 
quimática tenemos la presencia de la heterotri- 
quia, que se considera un precursor de ciertas 
características de las plantas superiores. En Sti- 
geoclonium (fig. 15-9 F) tanto el sistema postra¬ 
do como el erecto están igualmente bien desarro¬ 
llados. En Fritschiella (fig. 15-9 D) ambos siste¬ 
mas se desarrollan y la parte postrada continúa 
diferenciándose en rizoides septados que fijan a 
la planta en el limo del fondo. Sin embargo, en 
otros géneros uno u otro de estos dos sistemas 
pueden encontrarse reducidos o incluso haber si¬ 
do completamente eliminados. En Draparnaldia 
(fig. 15-9 E) el sistema basal ha desaparecido 
completamente mientras que en algunas especies 
de Coleochaete (fig. 15-9 A) es la parte erecta la 
que falta casi completamente. En un género muy 
frecuente, Pleurococcus, que se encuentra gene¬ 
ralmente sobre los troncos de los árboles, la for¬ 
ma filamentosa ha desaparecido prácticamente 
del todo y sólo pueden observarse pequeños pa¬ 
quetes de células (fig. 15-9 B, C). Al igual que en 
la linea volvocina se da también una serie evolu¬ 
cionaría en relación con la reproducción sexual. 
Géneros como Ulothrix, Stigeodonium, y Frits- 
chiella son isógamos. mientras que Ulva puede ser 
isógama o anisógama y Coleochaete es oógama. 

LA LINEA SIFONADA. Siguiendo una tercera 
línea de evolución, el tipo multinucleado de cé¬ 
lulas ha conducido a varias series claramente distin¬ 
tas de algas verdes con la típica organización 
plurinucleada de la célula como característica 
principal (fig. 15-3). Entre las formas unicelulares 
simples es fácil imaginar cómo puede haberse 
originado un género plurinucleado como Centros- 
phaera (fig. 15-10 A-C). Esto puede ocurrir 


simplemente por no formación de los septos que 
deberían haberse formado después de una o más 
divisiones nucleares. En algunos casos, una forma¬ 
ción ocasional de septos seguida por un cierto 
número de divisiones nucleares ha originado un 
talo colonial, como en un género cenobial. Pe- 
diastrum (fig. 15-10 F). En Hydrodictyon (fig. 
15-10 D, E). las células jóvenes del talo son 
uninucleadas, pero a medida que maduran y se 
alargan, el número experimenta divisiones sucesi¬ 
vas hasta el punto de que en cada célula adulta 
llegan a haber muchos centenares de núcleos. 
También partiendo de la formación regular de 
septos puede originarse una forma en filamento 
simple y plurinucleado como en Urospora (fig 
15-11 F, G). Al igual que en la serie filamentosa 
uninucleada, diversas divisiones ocasionales pro¬ 
ducen primordios de ramificaciones que originan 
un talo ramificado constituido por células pluri¬ 
nucleadas, como en el caso de Cladophora (fig. 
15-11 A). Una tercera línea que partiera del tipo 
Centrosphaera, en el cual no se formaran septos 
excepto en el momento de formarse las células 
reproductoras, produciría un talo cenocitico plu¬ 
rinucleado. A partir del tipo Centrosphaera se 
habría desarrollado Valonia (fig. 15-11 B, C), que 
es una célula irregularmente ramificada o esférica 
de hasta 5 cm de diámetro. Un alargamiento más 
pronunciado, unido a la división nuclear origina 
un tubo cenocitico, como en Derbesia (fig. 15-11 
E). La regularidad en la ramificación del talo 
cenocitico origina formas como las de Bryopsis 
(fig. 15-12 A. B), que también carece de septos y 
posee ramificaciones libres. Puede darse una agre¬ 
gación de filamentos profusamente ramificados 
hasta formar una masa densamente entretejida 
como en Codium (fig. 15-12 D E), que produce 
un talo macizo de morfología externa bien defi¬ 
nida. En Halimeda (fig. 15-12 C) los filamentos 
quedan tan densamente agregados que forman 
una estructura pseudoparenquimática. 

Como puede verse en la figura 15-3, la línea 
sifonada no es una serie linear. Es más probable 
que esté compuesta por varias líneas paralelas de 
evolución, que conducen a un cierto número de 
órdenes bastante distintos -cladoforales, sifona- 
les, dasicladales, sifonocladales y una parte de las 
clorococales. Este último orden contiene repre¬ 
sentantes que pueden incluirse también dentro de 
la línea tetrasporina. En la serie sifonada no es 
clara la existencia de una secuencia de evolución 
en relación con la reproducción sexual, aunque 
en ella se encuentran formas que presentan isoga- 
mia, anisogamia y oogamia. 
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FIGURA 15-9 Diversidad morfológica en las clorofíceas. Formas filamentosas (línea tetrasporina): A. Co/eochaete, 
una especie incrustante que presenta pelos íp), X 435; B. C, Pleurococcus, de tipo filamentoso reducido, X2150; D, 
Fritschie/la, mostrando la heterotriquia, con regiones de filamentos erectos feri y otras de filamentos postrados ípo), 
X 375; E, Draparnaldia, mostrando el eje principal de la forma erecta, X 290; F, Stigeoclonium, mostrando la constitución 
heterótrica, con un sistema postrado (po! y un sistema erecto íer), x 500. el, cloroplasto. 


REPRODUCCION Y 
CICLO VITAL 

Por regla general la reproducción se realiza 
por fragmentación en las especies pluricelulares y 
por división celular en las especies unicelulares. 
En determinadas circunstancias, las formas móvi¬ 
les pueden pasar a una fase no móvil, palloide y 


mediante división celular repetida producir un 
gran agregado amorfo constituido por células mó¬ 
viles. En todas las clorofíceas se dan divisiones 
mitóticas que producen de una a varias aplanós- 
poras o zoosporas. Normalmente las esporas no 
se forman en esporangios especializados, sino en 
el interior de células vegetativas que sufren una 
metamorfosis. En algunas de las especies 



FIGURA 15-10 Diversidad morfológica de las clorofí¬ 
ceas. Formas sifonadas. plurinucleadas (línea sifonada): 
A-C, Centrosphaera, mostrando el cambio de la forma uni- 
nucleada (A) a la plurinucleada (B, C) X 500; D, E. Hydro- 
dictyon, mostrando la fase uninucleada (D), X 650, y la 
fase plurinucleada (E), x540; F, Pediastrum, X 950. n, 
núcleo. 

dulciacuícolas pueden producirse acinetos o hip- 
nósporas cuando el contenido de toda una célula 
se redondea y segrega una pared resistente. La 
reproducción sexual está bien establecida en las 
clorofíceas en cuanto a grupo, aunque falta por 


completo en algunos géneros. Como hacíamos 
notar previamente, dicha reproducción puede 
producirse por isogamia (fig. 15-13 B, C), como 
en Goniurn. Stigeoclonium, o Fritschiella ; aniso- 
gamia (fig. 15-13 E, F) como en Brvopsis, Codium 
o especies de Ulva; y oogamia (fig. 15-13 A), 
como Eudorina, Volvox o Coleochaete. En el 
género Chlamydomonas encontramos en las distin¬ 
tas especies los tres tipos de reproducción sexual. 
En general los gametos se producen en células 
vegetativas metamorfoseadas, aunque en Codium 
existen gametangios claramente diferenciados. Sin 
embargo, la reproducción puede realizarse sola¬ 
mente en las células terminales, como en Ciado - 
phora; o en ramificaciones ordinarias, como en 
Brvopsis (fig. 15-13 D). Los dos gametos pueden 
ser producidos por una sola planta o bien otras 
veces deben tener su origen en dos plantas dis¬ 
tintas. 

Normalmente, en las algas verdes existe re¬ 
producción sexual y alternancia de generaciones. 
En la mayoría de los géneros la generación cons¬ 
picua (delofícea) es la haploide, mientras que el 
zigoto es la única célula diploide del ciclo vital, 
como ocurre en Chlamydomonas (fig. 15-14). En 
las especies dulciacuícolas el zigoto acostumbra a 
convertirse en una estructura resistente provista 
de una pared gruesa; sin embargo, en las especies 
marinas suele ser una célula de pared fina que 
germina inmediatamente. La primera división del 
zigoto diploide es meiótica; de ella resultan una o 
más meiósporas viables haploides. 

También en algunas especies marinas dulci¬ 
acuícolas se realiza una alternancia isomórfica de 
generaciones. De aquí que pueden haber uno o 
dos gametófitos haploides alternando con un es- 
porófito diploide morfológicamente parecido 
pero citológicamente distinto (fig. 15-16). Exis¬ 
ten también ciertos géneros pleomórficos en don¬ 
de las fases haploide y diploide son morfológica¬ 
mente distintas (generaciones heteromórficas; 
véase fig. 15-17). 

Se conoce también un tercer tipo de ciclo 
vital, como en el caso de Codium , en el cual la 
fase diploide corresponde a la generación cons¬ 
picua (fig. 15-18). La meiosis tiene lugar durante 
la gametogénesis, de modo que los gametos ha¬ 
ploides son las únicas células haploides del ciclo 
vital. 

Por último, un tipo del ciclo vital también 
frecuente es el que encontramos en Prasiola, en 
donde cabe observar que la fase gametofítica se 
desarrolla esencialmente in situ sobre la fase es- 
porofítica. 
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FIGURA 15-11 Diversidad morfológica de las clorofíceas. Formas sifonadas plurinucleadas (línea sifonada): A. 
Cladophora, X 80; B, C, Va/onia spp. (B, X 0,5; C, X 1); D, E, Derbesia (D. fase d e Halicystis, X 5; E. fase filamentosa de 
Derbesia, x 120);.F, G, Urospora (F, células vegetativas, x 460; G, aspecto general, x 9). c!. cloroplasto. 


GENEROS REPRESENTATIVOS 

La variación de estructuras y de formas de 
reproducción es en las algas verdes tan grande 
que sólo podemos estudiar con detalle unos 
pocos ejemplos. Los tipos siguientes ejemplarizan 
algunas de las características fundamentales de 
esta clase. 

En un género unicelular, Chiamv do monas , la 
reproducción vegetativa se realiza por división 
celular, muchas veces mientras la célula madre se 
encuentra en fase móvil, por formación de 4, 8 ó 
16 células hijas biflageladas (mitósporas; fig. 
15-14 C). Aunque éstas son morfológicamente pa¬ 
recidas a la célula madre, en el momento de ser 
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liberadas por ruptura de la membrana de la célula 
madre son más pequeñas y crecen hasta adquirir 
el tamaño característico del organismo adulto. 
Como ya observamos, los tres tipos de reproduc¬ 
ción sexual se encuentran en Chiamv do monas. La 
célula vegetativa sufre una metamorfosis simple 
hasta funcionar como un gametangio. En las for¬ 
mas isógamas más frecuentes, el protoplasto se 
divide y se forman 4, 8, 16 ó 32 gametos biflage- 
lados (fig. 15-14 D, E). Morfológicamente, los 
gametos de Chlamydomonas son parecidos a las 
zoosporas, exceptuando su tamaño más pequeño. 
Sin embargo, cuando son liberados nadan en el 
agua y se fusionan con gametos morfológicamen¬ 
te parecidos (fig. 15-14 H). Después de la 




FIGURA 15.12 Diversidad morfológica de las clorofíceas. Formas sifonadas y plurinucleadas; A, B. Bryopsis (A, 
aspecto aumentado de una ramita, X 120; B. aspecto general, x 1,5); C, Halimeda (aspecto general), X 0,5; D, E, Co- 
dium (D. aspecto general, X 1; E. vesículas con gametangios íg), X 115. 


singamia, durante un breve período, el zigoto aumenta de volumen hasta formar una célula 

puede ser móvil y poseer cuatro flagelos (fig. vegetativa parecida en tamaño y en morfología a 

15-14 I). Los flagelos desaparecen pronto; la célu- las células típicas de la especie. Aunque las mi- 

la se redondea y segrega una pared celulósica tósporas y las meiósporas difieren entre sí por su 

gruesa y con frecuencia ornamentada con curio- origen, son ambas haploides y parecidas en lo 

sos relieves (fig. 15-14 J). Este zigoto de reposo. que a morfología y comportamiento se refiere, 

o zigóspora como se le llama algunas veces, se Sin embargo, genéticamente pueden ser distintas, 

mantiene en vida latente en la mayoría de las como resultado de la recombinación de genes 

especies dulciacuícolas, lo cual les permite resistir durante la singamia y de la segregación durante la 

los cambios extremos de humedad y de tempera- meiosis. 

tura que puedan presentarse durante un cierto La regulación de los procesos sexuales se ha 

período de tiempo. Cuando vuelven a establecer- estudiado en forma profunda en unas pocas es- 

se condiciones apropiadas de humedad, luz y pecies de Chlamydomonas. La fase haploide 

temperatura, el zigoto germina (fig. 15-14 K). El puede cultivarse en un medio mineral, líquido o 

núcleo se divide meióticamente (y en ocasiones a solidificado con agar. Si se toman células cultiva- 

continuación sufre una mitosis) hasta producir das sobre agar, se suspenden en agua y se ilumi- 

por lo menos cuatro zoosporas biflageladas nan, pasan a forma flagelada. Dos o tres horas 

(meiósporas) (fig. 15-14 L-O). Cuando dichas después, estas células móviles se comportan como 

zoosporas quedan en libertad, cada una de ellas gametos; cuando se las pone en presencia de 


DIVISIÓN CLORÓFITOS 285 





FIGURA 15-14 Ciclo vital zigótico (Chlamydomonasi: A, B. en fase vegetativa; C. producción de mitósporas; 0. E. 
producción de gametos; F, G. gametos; H. fusión de isogametos (singamia); I. planozigoto; J. zigoto perdurante: K zigoto 
pn nerminación (meiosisl; L-0 meiósooras. (+ v - corresponden a los dos tipos de células respecto del apareamiento.) 



FIGURA 1513 Reproducción sexual de las Clorofí- 
ceas: A, oogamia (Volvox), X 700; B. C. isogamia ÍCo- 
nium), x 1150; D-F, amsogamia (Bryopsisi; D, gametan- 
gios, uno de ellos vacio (a) y el otro inmaturo (b), x 50; 
E, F, amsogametas, X 1250. 

gametos del tipo opuesto (signo más o signo 
menos), se producen apareamientos. Al principio, 
los gametos se agregan en grandes grupos; des¬ 
pués, los de tipo de apareamiento opuesto se 
aparean. La fusión puede realizarse muy rápida¬ 
mente. Si el zigoto de reposo se coloca en la 
oscuridad dentro de las veinticuatro horas de su 
formación, la germinación puede realizarse trans¬ 
currida una semana. Cuando el zigoto madurado 
en la oscuridad se traslada a un medio nuevo e 
iluminado, se realiza la meiosis. con producción 
subsiguiente de zoosporas. 

En una especie (Chlamydomonus reinhardiv 
puede incluirse la reproducción sexual por agota¬ 
miento del nitrógeno en el medio, a la vez que se 
pierde la actividad sexual cuando se suministra al 
medio nitrógeno asimilable. Sin embargo, otra 
especie (C. moewussii} mantiene la actividad 
sexual en un medio rico en nitrógeno al igual que 
en un medio privado de dicho elemento. Se ha 


supuesto, para esta última especie, que la activa¬ 
ción sexual y la fotosíntesis están relacionadas. 
Sin embargo, en C. reinhardti % el efecto de la 
fotosíntesis es indirecto e importante solamente 
para suministrar energía para el apareamiento y 
glúcidos para bloquear el exceso de compuestos 
nitrogenados. 

En las formas coloniales -como Gorxium, 
Pandorina y Eudonna - cada una de las células 
de la colonia es capaz de producir colonias hijas 
idénticas (aunque más pequeñas) a la colonia 
madre. En los tipos más avanzados como en 
Pleodorina y Volvox, en donde se presenta la 
división de actividades, sólo algunas células se 
comportan como reproductoras. En todos estos gé¬ 
neros de volvocales se adquiere un número de 
células constante; la colonia es un cenobio. 

En la mayoría de estas formas coloniales 
móviles, las células de la colonia hija que se 
desarrolla están orientadas con el polo apical o 
flagelar dividido hacia el interior. Es por esto 
necesario que la totalidad de la colonia hija se 
vuelva hacia el exterior de modo que los flagelos 
queden en la periferia de la colonia. Esto se 
observa especialmente bien en las grandes colo¬ 
nias de Volvox. Después de la formación de la 
colonia hija, el nuevo cenobio puede invertirse, 
como en la figura 15-15 A-D, de modo que los 
flagelos acaban quedando en la superficie exterior 
de la coloma. Después de esta inversión, la colo¬ 
nia hija pasa a través de la matriz mucilaginosa 
de la célula que la ha originado y se mantiene en 
la cavidad central de la colonia materna hasta la 
ruptura de dicha colonia. 

En Volvox tiene lugar una reproducción 
sexual oógama, en la cual la mayor parte de las 
células se mantienen en estado vegetativo perma¬ 
nente. Una de las células fértiles pierde sus flage¬ 
los, crece y origina por mitosis los gametos mas¬ 
culinos o femeninos. Durante el desarrollo de los 
espermatozoides, la célula fértil ya crecida forma 
un gran número de pequeñas células que se con¬ 
vierten en espermatozoides biflagelados. Según 
sea la especie, de las divisiones repetidas de una 
sola célula se forman 16, 32, 64, 128, 256 ó 512 
espermatozoides que acaban siendo liberados al 
agua en forma de un paquete de espermatozoi¬ 
des. Nadan formando un solo conjunto hasta la 
célula huevo, que se considera simplemente como 
una célula vegetativa que ha aumentado de tama¬ 
ño hasta perder sus flagelos. El paquete de esper¬ 
matozoides disgrega la matriz y la pared que 
rodea al huevo y uno de ellos efectúa la singamia 
in siru. 


El zigoto segrega una gruesa pared, que suele 
estar también curiosamente ornamentada, escrobi- 
culada o cubierta de espinas. Como es típico de 
las algas verdes dulciacuícolas, este zigoto actúa 
como una forma de reposo y la meiosis tiene 
lugar en el momento de la germinación originan¬ 
do una o cuatro zoosporas haploides. Estas zoos¬ 
poras originan una nueva colonia por división 
repetida similar a la formación de una colonia 
hija. En donde sólo se produce una zoospora, 
parece ser que tres de los núcleos haploides for¬ 
mados durante la meiosis degeneran. 

En Uloihrix cada una de las células del fila¬ 
mento, con la excepción de la célula basal de 
fijación, es capaz de producir gametos o zoospo¬ 


ras. y después de la singamia se origina un zigoto 
que entra en fase de reposo. En este género y en 
muchos otros pertenecien tes a las ulo trícales, las 
zoosporas son cuatriflageladas; y los gametos bi- 
flageíados.* En Percursana , Monostroma y Ulva, 
cada una de las células del talo puede actuar 
como célula fértil y producir gametos o zoospo¬ 
ras, aunque de ordinario las células básales que 
constituyen el disco de fijación permanecen esté¬ 
riles. 

En Ulva se da de ordinario una alternancia 
isomórfica de generaciones, en la cual la repro¬ 
ducción sexual es isógama o anisógama, según sea 
la especie (fig. 15-16). El talo vegetativo juvenil 
se inicia como un filamento uniseriado, pero 
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FIGURA 15-15 Desarrollo de una colonia hija en el interior de una célula madre de 
Volvox mostrando un tipo de inversión, x 225: A. invaginación inicianoose en el extremo 
inferior de la colonia; B, continuación de la invaginación de la colonia; C. las células del 
extremo superior de la colonia se invaginan de modo que quedan dirigidos hacia e¡ exte¬ 
rior; D, inversión casi terminada, con los flagelos dirigidos hacia el exterior. 


pronto tienen lugar divisiones, según el segundo y 
el tercer plano, que originan un talo más comple¬ 
jo, formado por dos capas de células. Al llegar a 
la madurez se establece un íntimo contacto entre 
las dos capas de células, con lo que se origina un 
talo folioso plano. Las células básales de la planta 
son rizoidales y están agregadas para formar un 
disco de fijación compacto. Desde el punto de 
vista vegetativo existe poca diferencia morfológi¬ 
ca entre las plantas del gametófito haploide (mas¬ 
culino y femenino) y la del esporófito diploide. 
En las especies anisógamas la planta masculina 
adquiere una coloración anaranjada debida a la 
abundancia de pigmentos en los gametos masculi¬ 
nos. Con la excepción de las células básales, que 
de ordinario se mantienen estériles, todas las cé¬ 
lulas son potencialmente capaces de ser fértiles y 
de producir gametos, zoosporas o aplanósforas. 

Las células uninucleadas de los gametófitos 
haploides (fig. 15-16 A, B) sufren la división nu¬ 
clear para producir 8, 16 ó 32 gametos con dos 
flagelos terminales que son liberados por un poro 
existente en la pared celular (fig. 15-16 C, D). La 
singamia tiene lugar en el agua, y durante un 


breve período de tiempo el zigoto puede mante¬ 
nerse en fase cuadriflagelada (fig. 15-16 H). Los 
flagelos desaparecen pronto y el zigoto, de pared 
delgada, germina, formando inmediatamente por 
divisiones mitóticas repetidas un filamento multi¬ 
celular uniseriado (fig. 15-16 J, K). A continua¬ 
ción, este filamento origina el típico talo foliáceo 
y plano (fig. 15-16 L). Aunque esta fase es mor¬ 
fológicamente idéntica al gametófito, es ecológi¬ 
camente distinta, puesto que está formada por 
células diploides. Al llegar a la madurez, todas las 
células del talo, con la excepción de las próximas 
a la base, son potencialmente capaces de funcio¬ 
nar como meiosporangios. La meiosis, seguida 
por un cierto número de divisiones mitóticas, 
produce 4, 8 ó 16 zoosporas con cuatro flagelos 
terminales (fig. 15-16 N, O) o aplanósporas. Estas 
esporas salen al exterior del mismo modo que los 
gametos, y un tiempo después se fijan, perdiendo 
los flagelos. Las esporas germinan inmediatamen¬ 
te, formando también por divisiones mitóticas, 
primero un filamento uniseriado y después la 
planta foliácea típica (fig. 15-16 A, B), que co¬ 
rresponde a la nueva generación gametofítica. 
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FIGURA 15-16 Ciclo vital esooral lUlva) con alternancia isomórfica de generaciones: A, B, gametófitos maduros (el 
margen pálico corresponde a la región de descarga de los gametosl; C. D, producción de gametos; E, F, (jametes; G fusión 
de isoqametos (singamia); H. planoz.goto; I. zigoto; J. K. esporófito filamentoso en fase juvenil; L, esporófito maduro (el 
margen pálido corresponde a la región de descarga de las meiósporas!; M, producción de meiósporas (meiosis), N, O. 

• -i — - _ _. n I I 


En alguna de las especies relacionadas con 
Ulva se ha citado la formación de mitósporas con 
cuatro flagelos en la fase diploide como un méto¬ 
do de reproducción accesorio. Estas zoosporas se 
desarrollan, según parece, en el mismo tipo de 
planta a partir de la cual proceden, de modo 
parecido a las zoosporas que se onginan en los 
esporangios pluriloculares de Ectocarpus. Posible¬ 
mente. pueden formarse también mitósporas 
haploides sobre los gametófitos, pero ésto no ha 
sido demostrado. El desarrollo de gametos no 
fertilizados hasta formar gametófitos ha sido cita¬ 
do en algunas especies. 

Dos formas marinas que se consideraron perte¬ 
necientes a géneros separados hasta que sus afini¬ 
dades aparecieron claramente como consecuencia 
de estudios de laboratorio presentan una alter¬ 
nancia heteromórfica de generaciones (fig. 
15-17). Morfológicamente, estas plantas, Derbesia 
y Halicystis , son completamente distintas. En la 
fase Halicystis , o fase gametofítica (fig. 15-17 A. 


B), el talo es esférico y está fijo al sustrato 
mediante ramificaciones rizoidales cenocíticas. 
Las plantas son unisexuales y las regiones game- 
tangiales aparecen claramente delimitadas sobre la 
superficie del talo plurinucleado. Las regiones ga- 
metangiales masculinas tienen un color más claro 
que las femeninas. Los gametos, anisógamos y 
biflagelados, son expulsados violentamente al lle¬ 
gar a la madurez a través de poros bien delimita¬ 
dos en la región gametangial. Los gametos se 
fusionan en el agua (fig. 15-17 E) y el zigoto (fig. 
15-17 F) germina inmediatamente para formar un 
talo cenocítico, plurinucleado y ramificado cono¬ 
cido como una especie de Derbesia (fig. 
15-17 G-J). Al llegar a la madurez la fase Der- 
besia forma esporangios bien delimitados, en los 
cuales seguramente tiene lugar la meiosis. En 
cada esporangio se producen muchas esporas, y al 
llegar a la madurez estas zoosporas (meiósporas) 
quedan en libertad. A diferencia de los gametos 
de tipo biflagelado, las zoosporas son estefano- 
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FIGURA 15-17 Ciclo vital esporal (Derbesia) con alternancia heteromóríica degeneraciones: A. gametóíito femeni¬ 
no maduro; B. gametófito masculino maduro; C, gameto femenino; D. gameto masculino; E, fusión de los amsogametos 
(smgamia); F, zigoto; G. H, esporófito juvenil filamentoso; I, J, fase Derbesia, madura; I. asDecto macroscópico; J. 
esporófito maduro, con dos meiosporangios; K, meiosoorangio maduro (meiosis); L, M, meiósooras. 

contas, con una coronita anterior de flagelos de un gameto no fertilizado. 

longitud uniforme (fig. 15-17 L, M). Cuando Otros órdenes de clorofíceas que no pueden 

estas zoosporas, después de nadar durante un incluirse en las tres líneas de evolución vistas 

breve período, se fijaji, germinan y originan la hasta ahora son las zignematales y las edogo- 

fase gametofítica, o Halicvstis. Este género pleo- niales, dos grupos bien conocidos. Las zignemata- 

mórfico debería denominarse actualmente Der- les comprenden géneros filamentosos como Spiro- 

besia, puesto que esta fase fue la primera que se gyra. Zvgnema, y Mougeotia ffig. 15-19 A-C) y 

describió. las desmidiáceas. como Micrasterias. Staurastrum, 

En Codium , un género marino, hay un tipo Cosmarium y Closterium (fig. 15-19 D-G). Ningu- 

distinto de ciclo vital (fig. 15-18). En este géne- no de los componentes de este orden produce 

ro, que es anisógamo, los gametos se producen en células flageladas. La reproducción sexual se reali- 

gran número en gametangios claramente diferen- za por conjugación de gametos más o menos 

ciados (fig. 15-18 1, J) después de la meiosis. ameboides y los zigotos resultantes se comportan 

También en este caso la singamia (fig. 15-18 0 también como células de reposo (fig. 15-20 C, 

tiene lugar en el agua y el zigoto resultante es D). La división vegetativa se realiza por fragmen- 

una célula de pared delgada (fig. 16-18 E). Ger- tación o por división celular. En las desmidiáceas 
mina inmediatamente para formar el talo diploide la célula vegetativa está integrada por dos mitades 

macizo constituido por filamentos cenocíticos o hemicélulas que constituyen imágenes simétri- 

agregados (fig. 15-18 G). También Codium se ha cas respecto a un plano. Después de la división 

encontrado en el desarrollo de un talo a partir de nuclear, cada hemicélula regenera la mitad que le 
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URA 15-18 Ciclo vital gametof.-t.co ICocunl: A, gameto femenino; B. gameto 
rtilino* C. fusión de los amsogametos ¡singam.ai; D, planoz.goto. E, zigoto. . ase 


falta (fig. 15-21), produciendo así dos nuevas 
células hijas idénticas. 

En las edogoniales. filamentosas (fig. 15-22). 
tanto las zoosporas (mitósporas y meiósporas) 
como los espermatozoides tienen los flagelos dis¬ 
puestos en forma estefanoconta (fig. 15-22 C). 
En este orden la reproducción es oógama y los 
gametos se originan en gametangios especializados 
(fig. 15-22 B, D, E). En algunas especies se pro¬ 
duce un tipo especial de mitóspora haploide (an- 
dróspora) que se fija cerca del oogonio y produce 
un filamento enano que origina espermatozoides 
(fig. 15-22 E). En una de las especies se ha pues¬ 
to de manifiesto que esta espora especial se fija a 
ciertas células -células que también regulan la 
dirección del crecimiento del filamento enano- 
formando al final un oogonio precisamente enci¬ 
ma del punto de inserción de la espora. Sin duda, 
la planta masculina enana produce alguna sustan¬ 
cia que desencadena la división, originando así el 


oogonio. Dicho oogonio produce una sustancia 
gelitinosa que envuelve el anteridio, atrapando 
así los espermatozoides. Estos son atraídos asimis¬ 
mo hacia la abertura del oogonio por una sustan¬ 
cia producida en el momento de su apertura. 

CLASE CAROFICEAS 
DIVERSIDAD MORFOLOGICA 

Las carofíceas constituyen un grupo relativa¬ 
mente pequeño que comprende algas que viven 
sobre todo en las aguas dulces, sumergidas y fijas 
al fondo. Aunque se conocen solamente unos seis 
géneros con unas 250 especies actuales, se cono¬ 
cen también otros géneros y numerosas especies 
procedentes del registro fósil. La mayoría de las 
especies incluidas en esta clase poseen membranas 
fuertemente calcificadas. 
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FIGURA 15-19 Diversidad morfológica en las zigne- 
males. A-C, tipos filamentosos: A, Mougeotia X510; B. 
Zygnema X 735; C, Spirogyra, X215; D-G, desmidiáceas 
unicelulares; D. Staurastrum, x 264; E, Micrasterias, 
X 274; F, Cosmarium, x 220; G, Closterium , x 524. h. he- 
micélula; r, núcleo; el, cloroplasto;p¿ pirenoide. 


Este grupo de algas es tan distinto morfológi¬ 
camente y en especial por la estructura del órga¬ 
no reproductor masculino, que algunos botánicos 
lo colocan en una división aparte. Las carofíceas 
ocupan una posición taxonómica alejada de las 
algas verdes, pero a juzgar por sus características 
bioquímicas probablemente tienen un origen evo¬ 
lutivo común con las clorofíceas. Es interesante 
hacer notar que algunos botánicos consideran que 
dichas algas se encuentran más cerca de los brió- 
fitos que de las algas propiamente dichas. 

Las carofíceas se distinguen morfológicamen¬ 
te por su crecimiento apical y por estar diferen¬ 
ciadas en regiones nodales e internodales (fig. 
15-23 A, B). A nivel de los nudos, aparecen 
verticilos de ramificaciones de crecimiento limita¬ 
do. En algunos géneros, o en Chara (fig. 15-23 
B), la región intemodal se halla revestida por 
filamentos de células corticales, que también 
salen de los nudos y se extienden hacia arriba y 
hacia abajo sobre la superficie de las células inter¬ 
nodales. En Nir ella (fig. 15-23 A), falta esta cor- 
ticación. En la base del talo ramificado de las 
carofíceas existe un sistema bien diferenciado de 
filamentos rizoidales ramificados y septados. La 
mayoría de las células son uninucleadas pero con 
frecuencia las grandes células intemodales son 
plurinucleadas. 


REPRODUCCION Y CICLO 
VITAL 

La reproducción vegetativa se realiza por 
fragmentación de grupos especializados de célu¬ 
las, pero no se producen nunca zoosporas. La 
reproducción sexual oógama es el principal tipo 
de reproducción y la mayoría de las especies 
producen sobre el mismo talo órganos reproduc¬ 
tores masculinos y femeninos (fig. 23 B). Los 
oogonios (fig. 15-24 C) pueden considerarse uni¬ 
celulares; sin embargo, los órganos reproductores 
masculinos son pluricelulares y de estructura 
compleja (fig 15-24 D, E). 

En Chara , el oogonio, que contiene un solo 
huevo, está unido a la región nodal del talo por 
una corta célula peduncular. Existen cinco células 
vegetativas y estériles de revestimiento, que se 
originan debajo del oogonio y crecen hacia arnba 
en forma espiral sobre la superficie de dicho 
oogonio hasta formar una cubierta celular protec¬ 
tora. Al llegar a la madurez, las células protecto¬ 
ras se reúnen y cubren el ápice del oogonio. Al 
final de cada una de las células de revestimiento 



FIGURA 15-20 Reproducción sexual en las desmidiáceas. A, B. fusión de gametos 
ameboides de Closterium dentro de una matriz mucilagmosa fma). C. D. zigotos C. zigoto 
joven de Closterium, X350; D, zigoto de Cosmarium en fase de reposo,/?, hemicélula, x350. 
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FIGURA 15-21 Reproducción asexual en las desmidiaceas. mostrando la regeneración de los hemisomas en Micraste- 
rías, x 350: A, célula en fase binucleada; B. C. fases de la regeneración de los nuevos hemisomas (obsérvese la posición deí 
cloropiasio y del núcleo en cada nuevo hemisoma). el, cloroplasto; n, núcleo; h, hemicélula; D. regeneración de los 
hemisomas terminada. 



FIGURA 15-22 Morfología d e Oedogonium: A, parte de un filamento vegetativo, mostrando un anillo o casquete de 
celulosa (cc), X 290; B, filamento con células anteridiales (a), cortas e inmaturas, X 740; C, espermatozoide multiflagela- 
do, X 1700; D, filamento con un oogonio maduro (oog). que contiene un solo huevo, X 740; E, filamento con un zigoto 
equinulado, en fase de reposo y plantas masculinas enanas epifíticas, cada una con dos anteridios, X 875. 


P.GURA 15-23 Morfología de las carofileas: A. e,e no corticado de mella, n. nudo; ¡n. internudo. X 600; B e,e 
corneado de Chara, con un gametangio femenino lamba) v un gametangio masculino labaiol fiios a la reg.on nodal, 

x 600 . 


se individualizan una o dos pequeñas células lla¬ 
madas células coronulares que en conjunto cons¬ 
tituyen la corónuld (fig. 15-24 C). Los esperma¬ 
tozoides deben penetrar en el óvulo por entre 
estas células coronulares hasta entrar en contacto 
con la célula huevo. La estructura reproductora 
femenina, incluyendo las células protectoras ex¬ 
ternas, suele denominarse núcula u ovoyema. 

A diferencia del desarrollo relativamente sen¬ 
cillo que observamos en el órgano reproductor 
femenino, la estructura reproductora masculina 
de Chara (anteridióforo) es la más compleja que 
se encuentra en las algas. Va también unida a la 
región nodal del talo y generalmente presenta el 
aspecto de una estructura esférica fija por una 
corta célula peduncular. En la fase inicial de su 
desarrollo (fig. 15-24 D) se observa una capa ex¬ 
terna de células estériles que se diferencian a 
partir de un grupo interno de células fértiles. 
Esto es en teoría muy semejante al desarrollo del 
anteridio de un briófito. Las células externas cre¬ 
cen en tamaño y al llegar a la madurez forman 
ocho células estériles (escudos). Unida a la super¬ 


ficie interna de cada uno de estos escudos se 
encuentra una pequeña célula (manubrio), que 
acaba originando células que forman uno o más 
filamentos anteridiales (fig. 15-24 E). Cada una 
de las células del filamento anteridial produce un 
sólo espermatozoide enrollado en espiral, que po¬ 
see dos flagelos también espirales dirigidos hacia 
la parte posterior desde el punto de inserción 
apical. Este tipo de espermatozoide, comparable 
al de algunas plantas superiores, es posiblemente 
indicativo de la estrecha afinidad entre las carofí- 
ceas y los briófitos. Cada una de las células del 
filamento anteridial. o la totalidad de la estructu¬ 
ra (el glóbulo o anteridióforo) puede interpretar¬ 
se como un anteridio independiente. 

La singamia tiene lugar in situ una vez que el 
espermatozoide ha penetrado en las células de la 
corónula y el zigoto segrega una pared resistente. 
Dicho zigoto, con lo que queda de la cubierta 
protectora, persiste generalmente constituyento 
una forma de resistencia. En el momento de la 
germinación el núcleo del zigoto se divide meióti- 
camente para producir cuatro núcleos haploides. 
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FIGURA 15-24 Morfología de Chara: A, talo juvenil formado por germinación de un 
zigoto W, con sistema protonemático basal (sb). rizoides (r¡) y un sistema erecto (se) con 
verticilos de ramitas, X 225; B. ápice del talo, mostrando una célula apical (ca) y los 
primordios de las zonas nodal (no) e internodal fin) alternantes, x 395; C, núcula (game- 
tangio femenino) con células de recubrimiento (cr) arrolladas en espiral y cortas células 
coronulares (cc) que protegen el oogonio (oog): D. glóbulo igametangio masculino) inma¬ 
turo, con filamentos preanteridiaies (fp) y células estériles (ce), x 845; E, glóbulo maduro, 
con filamentos anter.diales y células estériles, X 750. (A, D, según Smith. con permiso de 
McGraw-Hill Book Co.) 
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FIGURA 15-25 A-D, Clorófitos fósiles y vivientes: A. C. D, dasicladales (A, Rhabdoporella, fósil, X 180; C.Acerabu 
/aria, actual, X 1,5; D, Paleodasycladus, fósil, X25). B, núcula fósil de Chara, mostrando la marca de las células di 
recubrimiento arrolladas en espiral. X 30. (A, D, según Pía en Handbuch der Pa/aobotanik, de Hirmer. con permiso de R 
Oldenburg.) 


Tres de ellos según parece degeneran, y el núcleo 
funcional restante produce al principio una fase 
filamentosa, el protonema (fig. 15-24 A), que ori¬ 
gina el talo típico, de crecimiento apical. 


DISTRIBUCION Y ECOLOGIA 
DE LOS CLOROFITOS 


Pocos otros grupos de algas tienen una tan 
amplia distribución y variedad de hábitats como 
los clorófitos. Pueden encontrarse en donde haya 
un poco de humedad y de luz. Las algas verdes 
viven con frecuencia flotando o nadando, for¬ 
mando parte del plancton de los lagos, estanques, 
ríos, pequeñas corrientes y en mucha menor me¬ 
dida en los océanos. Sin embargo, pueden ser 
muy abundantes en los estanques de la zona 
intermareal. En zonas confinadas, o en dcr.de 
hay grandes floraciones de algas verdes planctóni¬ 
cas, el agua puede aparecer de color verde hierba. 
Existen muchas formas fijas, especialmente en el 
mar, donde los clorófitos presentan una amplia 
distribución vertical desde la zona intermareal 
hasta aguas más profundas. En aguas más frías, 


son más conspicuas en las regiones con poco 
fondo y en la zona intermareal; pero en aguas 
más cálidas pueden extenderse hasta profundida¬ 
des superiores a los 100 metros. 

Aunque la mayoría de las algas verdes son 
acuáticas, algunas -como Frirschiella y Pleuro- 
coccus, un género ubicuista- son terrestres y 
viven sobre superficies húmedas, como troncos de 
árboles, paredes mojadas e incluso sobre el limbo 
de hojas. Algunas, como Chlorococcum , se pre¬ 
sentan sobre el suelo o formando parte de liqúe¬ 
nes. La causa más frecuente de las “nieves rojas” 
es debida a la presencia de hematocromo cito- 
plasmático en representantes de volvocales y cío- 
rococales. Algunos órdenes -como los sifonocla- 
dales y dasicladales- son estrictamente marinos, 
mientras que las zignematales y las dedogoniales 
se encuentran solamente en las aguas dulces. La 
mayoría de los demás órdenes pueden vivir en 
ambos hábitats De modo nar«ridn algunos géne¬ 
ros son estrictamente marinos, como Codiuin 

Acetabularia. Siphonocladus, Dictyosphaeria > 
Chamaedoris'y otros son estrictamente dulcia 
cuícolas, como Volvox y Fritschiella\ e incluso 
otros comprenden especies dulciacuícolas y es 
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FIGURA 15-26 Representantes actuales de las dasi- 
cladales. sifonocladales y sifonales: A, Siphonodadus, 
X 3,5; B, Dictyosphaena (joven), X 6; C, Chamaedoris, 
X 0,6; 0, Dasycladus. X 3. (B, según Egerod, con permiso 
de la University of California Press.) 

pecies marinas, como Cladophora. 

Algunas algas verdes no planctónicas viven 
como epífitos sobre algas mayores o plantas su¬ 
periores acuáticas; otras viven formando grandes 
fieltros flotantes o sumergidos. Algunas cloro- 
fíceas viven en el interior de las conchas de 
moluscos, o dentro de los tejidos de plantas supe¬ 
riores. Otras (Zoochlorella) viven en forma sim¬ 
biótica en el interior de las células de ciertos 
protozoos y de otros invertebrados. Como obser¬ 
vamos más arriba, algunas clorofíceas son incolo¬ 
ras, y viven en forma saprofítica o como parási¬ 
tas de plantas o animales. 

IMPORTANCIA Y USOS 

Las algas verdes, al igual que las plantas 
verdes son importantes productores primarios. 
Aunque al parecer las clorofíceas planctónicas 
son menos importantes en el mar que otros fito- 
planctontes, son uno de ios grupos de algas más 
importantes en el fitoplancton de agua dulce. 
Importancia semejante tienen las formas fijas en 
las regiones someras de las aguas dulces y del 
mar. Las especies planctónicas pueden ser más 
importantes en el mar de lo que parecen, puesto 


que estas algas verdes est» todavía poco conoci¬ 
das en el medio marino. En lugares confinados 
las fases móviles de las espacies marinas pluricelu¬ 
lares bentónicas pueden ligar a ser enormemente 
abundantes y colorear el ^ua de forma notable. 

El hombre raramente emplea directamente 
las algas verdes. Especies d* algunos géneros mari¬ 
nos, como Ulva (lechuga te mar) y Monostroma , 
han sido empleados conP alimento (laver) en 
algunos países (especialmente en Japón y País de 
Gales), pero las algas veiáes no se usan como 
alimento directamente. Las estudios dedicados a 
su cultivo han demostrada la posibilidad de em¬ 
plear alguna de las pequeñas especies planctóni¬ 
cas, como ciertas especies de Chlorella , como 
fuente de alimentos; así se ha intentado en una 

cierta escala en Japón e Israel. 

Algunas clorofíceas pueden actuar como con¬ 
taminantes en los suministios domésticos de agua 
potable, a la cual confieren un sabor desagrada¬ 
ble. Las especies planctónicas de las algas verdes 
se utilizan con frecuencia en los tanques de oxi¬ 
dación de las instalaciones 4e las aguas residuales. 
Como resultado de su actividad fotosintetizadora, 
estas diminutas especies pueden producir una 
gran abundancia de oxígeao, indispensable para 
llevar a cabo una rápida descomposición de las 
aguas residuales brutas por obra de los bacterios. 
Las sales nutritivas liberadas por esta actividad 
son empleadas para el crecimiento de las algas. 


FILOGENIA 

Se han citado varios restos fósiles de algas 
verdes de afinidades taxonómicas inciertas encon¬ 
tradas en materiales de hasta el período precám- 
bico. Sin embargo, un cierto número de grupos 
han dejado un registro excelente; algunos de ellos 
pueden relacionarse claramente con representan¬ 
tes modernos de las clorofíceas. Los más antiguos 
de estos fósiles corresponden al período ordovíci- 
co pero los clorófitos están bien representados a 
lo largo de todo el registro geológico hasta la 
época actual. En particular han quedado bien 
conservadas especies que pueden identificarse bin 
lugar a dudas como pertenecientes a las dasiclada- 
les. Estos grupos están con frecuencia íntimamen¬ 
te relacionados con la línea sifonada de evolu¬ 
ción. Típicamente, presentan una capa externa de 
carbonato cálcico, que al llegar la muerte del alga 
se conserva bien, actuando como un molde den¬ 
tro del cual se deposita nueva calcita. De este 
modo se producen fósiles fáciles de reconocer 


que hascon tribuí do de forma significativa a la 
formac* de ciertas calizas. Las dasicladales son 
especíateme abundantes en depósitos del Pérmi¬ 
co, Triteo y Terciario. Según parece alcanzaron 
su máxM diversidad y complejidad en los perío¬ 
dos triieo y terciario, pero desde entonces su 
abundan* se redujo. De unos 70 géneros inclui¬ 
dos ente dasicladales, unos 60 se conocen sola¬ 
mente > registro fósü. El resto comprende seis 
génerosOTiocidos solamente en formas actuales, 
y cuati con formas actuales y fósiles como 
Acetabmna (fig. 15-25 C). El género fósil Rhab - 
dopore i (fig. 15-25 A) es al parecer el miembro 
más printivo de las dasicladales conocidas. Está 
formadipor un talo cilindrico calcáreo, alargado, 
sembraé de poros y se encuentra en las rocas 
del Onkícico y del Silúrico. También del Ordo- 
vícico t Silúrico son formas muy parecidas a 
ciertos Eneros actuales, como el género fósil 
Paleodmdadus (fig. 15-25 D), que es estrecha¬ 
mente precido al actual género Dasycladus (fig. 
15-26 ft 

Alpes de las sifonales, especialmente for¬ 
mas paridas al género actual calcificado Hahme- 
da (fig 15-12 C), han sido muy importantes. 
Probabteente se encontraban ya en el período 
ordovíao. pero definitivamente se encuentran en 
el Péraco y han sido abundantes en muchos 
períodrdel Terciario. Se cree que Halimeda ha 
tenido aportancia en el pasado (como la tiene 
aún e* la actualidad) en la construcción de 
arrecife*aunque de forma secundaria, en compa¬ 
ración xm el papel desempeñado por las algas 
rojas emiinas incrustantes. En las sifonales se 
cree qiran género fósil del Ordovícico, Dimor- 
phosiph* T está íntimamente relacionado con Ha - 
limeda.ht trata de una forma calcificada, con un 
talo no»ptado y filamentoso. 

Lawarofíceas han dejado también un impor¬ 
tante npstro fósil desde el período silúrico hasta 
la actuádad. aunque los restos fósiles son frag¬ 
mentar* y prácticamente limitados a los oogo- 
nios (f* 15-25 B). Estas estructuras fósiles, pa- 
recidasaíos oogonios de las Chara actuales, son 
particuknente importantes en los yacimientos 
del Teaaro inferior. Se conocen muchos géne¬ 
ros coitedos solamente del registro fósil, aunque 
existen itros como Nitella y Chara que tienen 
numera» representantes tanto actuales como fó¬ 
siles. 

Ponilo. las algas verdes constituyen un gru¬ 
po de plantas extremadamente antiguo. Hay 
quien ae que derivaron de bacterios fotosinteti- 
zadoresr que todo el resto de los grupos de 


algas, excepción hecha de los cianófitos y rodófi- 
tos puede haber derivado a partir de los cloró- 
fitas. Si todos esos complejos tipos fósiles de 
aigis verdes reconocen un origen común en tipos 
unicelulares coloniales más sencillos, entonces el 
prototipo de esta división debe indudablemente 
reconocer su origen en algún grupo muy antiguo. 
Al mismo tiempo, la mayoría de los botánicos 
están de acuerdo en que las plantas superiores 
deben haberse originado por evolución a partir de 
las algas verdes. La estructura de las algas verdes 
no es tan compleja como la de algunos de los 
rodófltos o feófitos. Sin embargo, debe recordar¬ 
se que las clorofíceas de organización más evolu¬ 
cionada probablemente dieron origen a plantas 
terrestres como los musgos o los heléchos. La 
composición del complejo de pigmentos, la natu¬ 
raleza bioquímica tanto de las paredes celulares 
como de las reservas alimenticias, ofrecen un cier¬ 
to apoyo a este punto de vista. 

Es fácil percatarse también de que en esta 
línea directa de evolución han tenido su origen 
un número relativamente importante de caminos 
evolutivos laterales. En algunos casos, han condu¬ 
cido a formas más bien complejas, que aunque 
avanzadas, poseen características que las convier¬ 
ten en realidad en “callejones sin salida” en su 
serie evolutiva. Hasta cierto punto puede decirse 
que este final de una línea determinada es im¬ 
puesto por ella misma, puesto que la complica¬ 
ción introducida es lo último que un grupo de 
organismos puede realizar a partir de un grupo 
básico de partida. La línea volvocina constituye 
uno de los ejemplos más complejos y sorprenden¬ 
tes de este fenómeno. Un género muy sencillo, 
Chlamv do monas, se sitúa en el punto de partida 
de varias líneas. Las formas coloniales móviles 
que culminan en el género Volvox , indican un 
grado de especialización cada vez mayor. El tipo 
de organización más perfeccionado, y por ello la 
forma final correspondiente, es la gran colonia 
redondeada compuesta por centenares de células, 
la mayoría de las cuales son vegetativas. Las 
zignematales y las oedogoniales también parecen 
corresponder a derivaciones laterales que se des¬ 
viaron de las principales líneas de evolución; su 
origen preciso es muy oscuro. De modo semejan¬ 
te, la línea sifonada (sifonales, dasicladales, y 
sifonocladales), aunque haya originado géneros 
muy complejos, no ha conducido a ningún otro 
grupo de plantas. La línea sifonada parece haber 
tenido más éxito en el pasado, mientras que en el 
presente los miembros de esta línea disminuyen 
en número. En cambio, puesto que la organiza- 
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ción parenquimática y heterótrica y la reproduc- en la línea tetrasporina quizá ésta fue el punto de 

ción sexual oógama ha ido desarrollándose bien partida de la evolución de las plantas superiores. 


BIBLIOGRAFIA 

Borge, O. y Pascher, A., Zygnemales. En Pascher, A. (Ed.), Die Süsswasser- 
Flora Deutschlands, Ósíerreichs, und der Schweiz. Vol. 9. Jena: G. 
Fischer (1913). 

Egerod, L. E., “An Analysis of the Siphonous Chlorophycophyta, with 
Special Reference to the Siphoncladales, Siphonales, and Dasycla- 
dales oí Hawaii”. Univ. Calif. Publ. Bot., 25: 425-454 (1952). 
Friedman, I., “Structure, Life-History, and Sex Determination of Prasiola 
stipitata Suhr”. Ann. Bot., N. S., 23: 571-594 (1959). 

Fritsch, F. E., The Structure and Reproduction of the Algae. Vol. I. 

Cambridge: Cambridge University Press (1935). Págs. 60469. 
Gemeinhardt, K., Oedogoniales. En Rabenhorst, L. (Ed.), Kryptogamen-Flora 
Deutschlands, Ósterreichs, und der Schweiz, 2. a ed. Vol. 12. 
Leipzig: Akademische Verlagsgesellschaft (1938-1940). 

Heering, W., Chlorophyceae 3. En Pascher, A. (Ed.), Süsswasser-Flora Deut¬ 
schlands, Ósterreichs, und der Schweiz. Vol. 6. Jena: G. Fischer 
(1914). 

- Chlorophyceae 4. En Pascher, A. (Ed.), Süsswasser-Flora Deutschlands, 

Ósterreichs, und der Schweiz. Vol. 7. Jena: G. Fischer (1921). 
Huber-Pestalozzi, G., Das Phytoplankton des Süsswassers. Vol. 16, Pt. 5. En 
Thienemann, A. (Ed.), Die Binnengewásser. Stuttgart: E. Schwei- 
zerbart'sche Verlagsbuchhandlung (1961). 
lyengar, M. O. P., “Chlorophyta”. En Smith, G. M. (Ed.), Manual of 
Phycology. Waltham, Mass.: Chronica Botánica (1951). Págs. 
21-67. 

Kolkwitz, R. y Krieger, J., Zygnemales. En Rabenhorst, L. (Ed.), Krypto¬ 
gamen-Flora von Deutschland, Ósterreich, und der Schweiz. Vol. 
13(2). Leipzig: Akademische Verlagsgesellschaft (1941-1944). 
Krieger, W., Desmidiaceen. In Rabenhorst, L. (Ed.), Kryptogamen-Flora von 
Deutschland, Ósterreich, und der Schweiz. Vol. 13(1). Leipzig: 
Akademische Verlagsgesellschaft (1937). 

- y Gerloff, J., “Die Gattung Cosmarium.” Nova Hedwigia, Suppl. 1 (1962). 
Lemmerman, E., Brunnthaler, J. y Pascher, A., Chlorophyceae 2. En Pascher, 

A. (Ed.), Süsswasser-Flora Deutschlands, Ósterreichs, und der 
Schweiz. Vol. 5. Jena: G. Fischer (1915). 

Levine, R. P. y Ebersold, W. T., “The Genetics and Cytology of Chlamydo- 
monasAnn. Rev. Microbio!., 14: 197-216 (1960). 

Pascher. A. y Printz, H., Chlorophyceae 1. En Pascher, A. (Ed.), Süsswasser- 
Flora Deutschlands, Ósterreichs, und der Schweiz. Vol. 4. Jena: G. 
Fischer (1927). 

Randhawa, M. S., Zvgnemaceae. Nueva Delhi, India: Indian Council Agrie. 
Res. (1959). 

Rawitscher-Kunkel, E. y Machlis, L., “The Hormonal Integration of Sexual 
Reproduction in Oedogonium”. Am. J. Bot., 49: 177-183 (1962). 
Smmith, G. M., Marine Algae of the Monterey Península, California. Palo 
Alto, Calif.: Stanford University Press (1944). Págs. 25-76. 

- Cryptogamic Botany, 2. a ed. Vol. 1: Algae and Fungi. Nueva York: 

McGraw-Hill Book Co., Inc. (1955). Págs. 12-130. 


300 PLANTAS NO VASCULARES 


Starr R. C. “A Comparative Study of Chlorococcum Meneghim and Other 
Spherical, Zoospore-producing Genera of the Chlorococcales . In¬ 
diana Univ. Publ. Sci. Ser. No. 20 (1955). 

Taylor. W. R., Marine Algae of the Northeastern Coasl of North A merica. 

2. a ed. Ann. Arbor: University of Michigan Press (19o7). Pags. 

36-95 

Tiffany, L. H„ Oedogoniaceae. a Monograph. Columbus, Ohio: Editado por 

- Oedogoniales: Oedogoniaceae. North Amer. Flora, 11(1). Nueva York: 

New York Botanical Garden (1937). . 

Transeau, E. M„ The Zygnemataceae. Columbus, Ohio: Ohio State Umversi y 

Press (1951). 

Est, G. S.. West, W. y Cárter, N., A Monograph of the Bntish Desmidiaceae. 

Vols 1-5. Londres. Ray Society (1904-1923). 

Wood R D “A Review of the Genus NHelia (Characeae) of North Ameri¬ 
ca”. Farlowia. 3: 331-398 (1948). 


DIVISIÓN CLORÓFITOS 301 


16 

DIVISIÓN BRIÓFITOS 

Los musgos y plantas con ellos relacionados pertenecen a una 
división única, los briófitos. Esta división comprende las plantas 
verdes terrestres más primitivas; tanto por su morfología como por 
su anatomía los briófitos son estructuralmente sencillos. Tanto el 
gametófito como el esporófito son relativamente conspicuos, y cada 
uno de ellos ha desarrollado por evolución un cierto número de 
características distintivas. Los briófitos constituyen una fuente de 
información potencialmente importante, aunque en general pasada 
por alto, sobre la influencia cromosómica en la morfología de las 
generaciones diploides y haploides. 

Con frecuencia se habla de los briófitos como plantas arquego- 
niadas. A semejanza de las plantas vasculares primitivas, los briófitos 
poseen un órgano sexual femenino pluricelular típico, el arquegonio, 
en el cual se encuentra encerrado el huevo (fig. 16-1 B, C). En los 
briófitos el arquegonio tiene forma de botella de cuello alto, mien¬ 
tras que en las plantas con flores esta estructura bien diferenciada 
en forma de botella queda sustituida por estructuras mucho más 
reducidas de desarrollo citológico más complejo. 

Algunos autores utilizan el nombre atraqueados con preferen¬ 
cia a briófitos para designar esta división de plantas. Este nombre 
evita las confusiones causadas por las diferentes aplicaciones del 
término briófitos y destaca el hecho de que estas plantas carezcan 
del sistema vascular. Algunos autores restringen la división briófitos 
para incluir en ella exclusivamente los musgos. En algunos casos, las 
hepáticas y las antoceroteas se incluyen en una división única. los 
hepatófitos; o bien son las hepáticas las que se colocan en una 


división separada, las hepáticas, y las antocero- 
tópsidas en otra, los antocerófitos. En este texto, 
la división briófitos comprende las hepáticas, an- 
tocerotópsidas y musgos, y de cada uno de estos 
grupos se hace una clase independiente. 

Los briófitos constituyen un grupo aislado; 
no están relacionados de cerca con ningún otro 
grupo de plantas ni han servido como antecesores 
de otros grupos de plantas. De todos los grupos 
vegetales, los psilófitos y los pterófitos parecen 
ser los que presentan relaciones más próximas 
con ellas. Partiendo de esta base, se cree que los 
briófitos se han originado a partir de antecesores 
psilófitos o pre-psilófitos. Otro punto de vista es 
el de que los briófitos pueden haber evoluciona¬ 
do a partir de un antecesor del grupo de las algas 
verdes y no del grupo de las plantas vasculares 
primitivas. 

En general los briófitos se dividen en tres 
clases: hepáticas, antocerotópsidas y musgos. Las 
hepáticas están representadas por aproximada¬ 
mente unas 9000 especies distribuidas en 240 
géneros; las antocerotópsidas con 5 géneros y 
aproximadamente 100 especies; los musgos, que 
comprenden aproximadamente 670 géneros y cer¬ 
ca de 14 500 especies. 

Todos los briófitos son pequeños: las es¬ 
pecies erectas de mayores dimensiones alcanzan 
60 cm de altura; algunos musgos postrados o 
acuáticos alcanzan más de un metro de longitud. 
En los bosques pluviosos de regiones frías algu¬ 
nos musgos epifíticos alcanzan longitudes supe¬ 
riores a 60 cm. Los briófitos más pequeños son 
prácticamente microscópicos; un musgo, Epheme- 
rum serratum, tiene de 1 a 2 mm de altura, y 
algunas especies de Cephalozia, una hepática, son 
difícilmente visibles a simple vista. 

La mayor parte de los briófitos son de vida 
estrictamente terrestre y crecen en medios húme¬ 
dos; sin embargo, algunos crecen en lugares ári¬ 
dos y unos pocos son esencialmente acuáticos. 
No se conocen briófitos que crezcan sumergidos 
en agua salada y ninguna especie toleraría la 
temperatura reinante en las fuentes termales. Sin 
embargo, algunas especies -como Grimmia marí¬ 
tima - están estrictamente restringidas a la zona 
costera, y otras crecen muy cerca de las fuentes 
termales. 

Los briófitos no poseen estructuras especiali¬ 
zadas para la absorción de iones minerales ni de 
agua y, en su mayoría, carecen también de siste¬ 
ma conductor interno para la circulación de las 
materias primas necesarias para la fotosíntesis. 
Algunos musgos, pero muy pocas hepáticas, 


poseen un sistema conductor central en su tallito. 
En estos musgos el agua que contiene los iones 
minerales es absorbida desde el sustrato con ayu¬ 
da de los rizoides y conducida hasta las hojitas y 
hasta el resto de la planta a través de este sistema 
conductor. La mayoría de los briófitos absorben 
agua rápidamente, y algunos de ellos, especial¬ 
mente Sphagnum, pueden absorber enormes can¬ 
tidades de ella. Sin embargo, todos los briófitos 
se desecan muy rápidamente cuando se encuen¬ 
tran en atmósfera seca. 

GAMETOFITO 

El gametófito, la generación más aparente en 
la mayoría de los briófitos, es taloso (en forma 
laminar laciniada) o folioso. En este último caso 
el vástago principal (o caulidio) presenta hojitas 
laterales aplanadas (o filidios). Las hojitas están 
formadas en general por una sola capa de células, 
pero en algunas especies pueden ser pluriestratifi- 
cadas. De ordinario, el tallito presenta también 
una estructura sencilla. Las células externas (cor¬ 
ticales) tienden a ser más grandes o más pequeñas 
que las del cilindro central. Al principio estas 
células corticales contienen en general clorofila, 
pero en la mayoría de los briófitos el pigmento 
verde desaparece a medida que el gametófito en¬ 
vejece. 

El gametófito puede ser anual o perenne. En 
algunos briófitos gran parte del talo muere duran¬ 
te la estación desfavorable, pero algunas partes de 
él persisten y regeneran el gametófito cuando 
vuelven a regir las condiciones favorables. 

En general el gametófito se fija al sustrato 
por medio de rizoides. En la mayoría de los 
briófitos estos rizoides no poseen acción absor¬ 
bente alguna. Se trata de filamentos de células, 
ramificados o no, o bien consisten en una célula 
tubulosa alargada que parte del tallito o de las 
hojitas y que se extiende hacia el interior o sobre 
la superficie del sustrato. 

En los briófitos, el órgano sexual femenino 
(fig. 16-1 B, C) es microscópico, en forma de 
botella y pluricelular. En general el cuello está 
constituido por cinco o seis filas longitudinales 
de células y esta capa externa uniestratificada (de 
una célula de espesor) rodea un filamento axial 
de células que ocupa el canal del cuello. La parte 
interior ensanchada del arquegonio es el vientre, 
que con frecuencia tiene más de una célula de 
espesor y encierra un único óvulo. Con frecuen¬ 
cia el arquegonio posee un corto pedúnculo 
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FIGURA 16-1 Organos sexuales de los briófitos. A-C, 
Polytrichum formosum: A, anteridio, X 180; B, arquego¬ 
nio. en cuyo interior se observa el óvulo (encerrado en el 
vientre) y el cuello muy alargado, X 180; C, arquegonio 
una vez realizada la fecundación, X 180. (Según Schim- 
per.) 


pluricelular. El canal del cuello del arquegonio 
maduro acaba lleno con los restos semiñuidos de 
las células del canal del cuello desintegradas, ma¬ 
teriales que difunden hacia el exterior cuando el 


agua rodea el arquegonio. En general, cada game- 
tófito produce varios arquegonios, que suelen 
estar rodeados por un manguito protector o un 
verticilo de hojitas. 

El órgano sexual masculino, el anteridio (fig. 
16-1 A), está unido en general al gametófito me¬ 
diante un pedúnculo, es siempre pluricelular y 
presenta una forma alargada o esférica. La cubier¬ 
ta externa de células es siempre estéril, y cada 
una de las células internas origina un solo esper¬ 
matozoide. Cuando el anteridio está maduro y en 
condiciones de humedad suficiente, la cubierta 
estalla por acción de la presión de turgencia, 
liberando centenares de espermatozoides espirala- 
dos y provistos de flagelos anteriores. Uno de 
ellos llega a unirse con un óvulo y forma el 
zigoto. 

EL ESPOROFITO 

Aunque de algunos briófitos no se conoce 
que produzcan esporófitos, en su mayoría los 
producen por división mitótica del zigoto, dife¬ 
renciándose para originar una estructura morfoló¬ 
gicamente distinta. A medida que el esporófito se 
desarrolla, las células del vientre y del pedúnculo 
del arquegonio también se dividen para formar 
una envoltura -la caliptra- que protege el des¬ 
arrollo del esporófito. En la mayoría de los espo¬ 
rófitos las células básales, o pie, forman con el 
gametófito un tipo de unión que podríamos con¬ 
siderar un haustorio, de modo que los alimentos 
sintetizados por el gametófito son absorbidos por 
el esporófito en desarrollo. El mismo esporófito 
suele contener clorofila hasta el momento de 
producir esporas. Sin embargo, a medida que 
madura la clorofila va desapareciendo. 

CICLO VITAL 

El ciclo vital básico de los briófitos empieza 
con la germinación de la espora haploide, que en 
general produce un gametófito fotosintético (fig. 
16-2, 3). En la mayoría de los musgos el gametó¬ 
fito empieza adoptando la forma de protonema 
filamentoso y muy ramificado; pero en la mayo¬ 
ría de las hepáticas y de las antocerotales empie¬ 
za como un protonema muy sencillo y constitui¬ 
do por pocas células que produce a continuación 
un gametófito más diferenciado, ya sea taloso, ya 
folioso. El protonema es una estructura pluricelu¬ 
lar relativamente indiferenciada que precede el 
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germinación de la espora y desarrollo del gametófito; F, 

FIGURA 16-2 eco vital de o na hepática foliosa^p,- !KX3í 

ca: A-D. germinación de la espora V desarro 9 esporófito; L, gametófito sobre el que se encuentra un 

fito; E . detalle de. esporo madun,; M, detalle de un esporangio, durante 

anteridios. un arquegonio y la ,ec ^ ac ° n '. esporang.o la liberación de las esporas, ani. anillo; an. anteridio; ap. 

del zigoto y diferenciación del esporófito K■ es ^° a ® , DÓ) , sis: arq , arpuegomo; cal. caliptra; col. columela; op. 

maduro abriéndose para soltar las espora . •■ . • é , Q . per diente del peristoma; periq, periquecio : pe- 

* ^¿rsszrjí zzrszzz z ** ^«...«...... 

matozoide. (Según senus e . m espora; esperm, espermatozoide. 

Midland Naturahst.) 





FIGURA 16-4 Reproducción asexual en los musgos: 
A, Dicranum f/agellare. con brotes flagelíferos caducos, 
X 2; B. Aulacomnium androgynum, con un brote propagu- 
lífero, X 3; C. Torru/a papulosa. hojita con propágulos 
sobre el nervio, X 5; D, Tortula fragi/ifolia, mostrando lo3 
desgarrones que quedan al desorenrWco *ro 3 ...t;Mtos de la 
hojíid que sirven para la propagación, X 5; E, Grimmia 


desarrollo del gametófito folioso o taloso. El ga- 
metófito posee los anteridios y los arquegonios. 
Los espermatozoides, expulsados de los anteridios 
maduros, nadan al principio al azar en el agua en 
la que están inmersos los anteridios. Pero cuando 
un espermatozoide penetra en el fluido de las 
células del cuello que difunde a partir del arque- 
gonio, se mueve hacia la zona de mayor concen¬ 
tración de esta sustancia y, en consecuencia, cir¬ 
cula hacia el interior del cuello del arquegonio 
hasta llegar al óvulo. La fusión del espermatozoi¬ 
de y el óvulo (singamia) origina el zigoto, la 
primera célula de la generación esporofítica, di- 
ploide (2 n). En la mayoría de los briófitos el 
esporófito se diferencia en una seta (o pedúncu¬ 
lo), que sostiene la cápsula (receptáculo esporíge- 
no) sobre el gametófito. En algunos briófitos esta 
seta es corta o falta. Sin embargo, en todos los 
briófitos el esporófito produce por una parte 
células estériles y por otra células madres de las 
esporas. Los detalles de la diferenciación tienen 
importancia para distinguir las clases y subclases 
más importantes. Las células madres de las espo¬ 
ras experimentan la meiosis. y cada una de ellas 
produce una tétrade de meiósporas que son libe¬ 
radas a partir de la cápsula madura. La pared 
esporal presenta con frecuencia ornamentaciones 
o fositas según un dibujo característico de cada 
especie. En algunos briófitos la espora origina 
una masa pluricelular mientras se encuentra en el 
interior de la cápsula: en estos casos no llega a 
producirse protonema. Las más veces las esporas 
son transportadas por el viento y, si caen en un 
medio adecuado, germinan para producir gametó- 
fitos. 

Muchos briófitos pueden reproducirse tam¬ 
bién de forma vegetativa. Cualquier célula joven 
del gametófito o del esporófito de la mayoría de 
los briófitos es capaz de regenerar un gametófito 
completo. En algunos briófitos, prácticamente 
cualquier parte del gametófito -en especial ra¬ 
mas, parafisis, rizoides, hojitas y tallitos- puede 
producir cuerpos reproductores asexuales especia¬ 
les del tipo de los propágulos (fig. 16-4, 5). La 
estructura y la posición de estos cuerpos repro¬ 
ductores es constante para cada especie dada. 
Cada propágulo se diferencia en un nuevo game¬ 
tófito, o en un protonema filamentoso a partir 
del cual acaba originándose el gametófito. 

torquata, con racimos de propágulos implantados en la 
base del nervio, X 4; F, Ulota phy/idntha, con propágulos 
formados en el ápice del nervio, X 5; G, propágulos rizoi- 
dales de Bryum violaceum, X 25; H, grupos de propágulos 
en P oh lia camptotrache/a. X 4. 



IGURA 16-5 Reproducción asexual en las hepáti- 
3s: A, Lophozia ascendeos, con propágulos sobre los ló- 
jIos de las hojitas apicales, X 15; B, Sphenolobus minu- 


NUTRICION Y 
DISTRIBUCION 

Poco es lo que se sabe acerca de la nutrición 
de los bnófitos, pero sacan la mayor parte de las 
sustancias nutritivas básicas que necesitan de las 
sustancias procedentes de la atmósfera disueltas 
en el agua. Algunas sustancias deben ser absorbi¬ 
das directamente a partir del sustrato por difu¬ 
sión a través de las células del gametófito. Puesto 
que la mayoría de los briófitos poseen clorofila, 
ellos mismos sintetizan sus propios alimentos por 
fotosíntesis. Sólo una especie, la hepática Cryp- 
tothallus mira bilis, carece de clorofila; desde el 
punto de vista nutricional depende de hongos 
asociados con ella. Como ocurre en otras plantas 
terrestres, los briófitos almacenan alimentos en 
forma de glúcidos, lípidos y proteínas. En un 
cierto número de hepáticas, pueden observarse 
claramente en las células de las hojas o de otras 
partes del talo complicados cuerpos oleíferos (fig. 
16-8). 

Si bien es en los trópicos donde los briófitos 
alcanzan su máxima diversidad, se encuentran en 
cualquier parte del mundo. En los climas fríos, 
los musgos son más comunes que las hepáticas, y 
en la zona templada del Norte, la vegetación de 
los hábitats húmedos está ampliamente integrada 
por musgos. En los bosques de coniferas de la 
zona templada, el desarrollo de tapices de musgos 
es con frecuencia muy importante. En América 
del Norte, la flora y la vegetación briofítica más 
ricas se encuentran en las partes húmedas de la 
costa del Pacífico y en las zonas de elevada 
pluviosidad de la parte sur de los Montes Apala¬ 
ches; en estas regiones es frecuente encontrar 
gruesas masas de briófitos recubriendo el suelo 
del bosque y los acantilados, así como briófitos 
epifíticos formando grandes manchas verdes so¬ 
bre los árboles. 


tus, con una masa propagulffera situada en el ápice de una 
ramita, x 45; C, Metzgeria sp, con propágulos marginales 
sobre el talo, X 15; D, fragmento de una porción propagu- 
lífera del talo de Riccardia palmata, con propágulos pro¬ 
ducidos en posición terminal, X 15; E, Plagiochila tridenti- 
culata, brote con un tallito desnudo, del cual se han des¬ 
prendido hojas caducas que sirven para la propagación, 
x 14; F, Plagiochila yokogurensis fragilifolia, segmento de 
un brote con hojas parcialmente caducas que pueden ori¬ 
ginar nuevos gametófitos, X 9; G. Plagiochila virginica, seg¬ 
mento de una ramita con hojitas formadoras de propágu¬ 
los, X6; H, talo de Marchantía polymorpha, con un recep¬ 
táculo que contiene oropágulos, X 2. (A-G, según Schus- 
ter, con permiso de American Midland Naturalist.) 
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ECOLOGIA 

Como todas las plantas terrestres, los briófi- 
tos varían según los climas y los sustratos en los 
que pueden vivir. Algunos briófitos crecen sola¬ 
mente sobre un tipo particular de madera en una 
cierta fase de descomposición; otros se presentan 
sobre turberas ácidas o en pantanos alcalinos. 
Algunas especies crecen ya sobre cantiles de rocas 
ácidas, ya sobre la corteza lisa, dura y ácida de 
árboles vivos. 

Muchos briófitos se comportan como pione¬ 
ros importantes que colonizan los sustratos re¬ 
cientemente expuestos. Muchos musgos y hepáti¬ 
cas foliosas colonizan las superficies desnudas de 
la roca. Al acumular así materia orgánica produ¬ 
cen un sustrato que retiene agua y sales minerales 
y sobre el cual pueden vivir ya plantas vasculares 
que acaban por recubrir enteramente el punto en 
cuestión. En el medio acuático, los briófitos 
constituyen también importantes colonizadores 
iniciales -por ejemplo, un musgo, Sphagnum , en 
los lagos ácidos y diversas especies de dos géneros 
de musgos, Drepanocladus y Calliergon, en las 
aguas alcalinas. 

Algunos briófitos pueden crecer en condicio¬ 
nes muy sombrías, pero otros prosperan expues¬ 
tos a la luz directa del sol. La mayoría de las 
hepáticas crecen en zonas bastante intensamente 
sombreadas; las que crecen expuestas a luz más 
intensa están con frecuencia fuertemente pigmen¬ 
tadas. Aunque este pigmento se localiza en las 
paredes celulares, enmascara la clorofila dando a 
los gametófitos una coloración rojiza oscura, 
parda o casi negra. 

Muchos briófitos con una morfología sufi¬ 
cientemente plástica presentan diferentes tipos de 
crecimiento según los distintos medios en que 
viven. Así, las formas de crecimiento de los brió¬ 
fitos pueden emplearse, hasta cierto punto, para 
determinar la naturaleza del microclima. Por 
ejemplo, las pequeñas almohadillas son especial¬ 
mente frecuentes en los medios en donde el agua 
llega a ser limitante; los musgos de aspecto afiel- 
trado, que están constituidos por gametófitos en¬ 
tretejidos, íntimamente aplicados al sustrato, 
tienden a ser más frecuentes en las estaciones 
más húmedas y sombreadas. Estas dos formas de 
crecimiento son relativamente frecuentes, pero 
otras especies forman dos tipos de céspedes: cés¬ 
pedes ralos formando una masa aterciopelada 
constituida por gametófitos apretadamente dis¬ 
puestos en forma erecta, o céspedes altos consti¬ 
tuidos por una alfombra laxa y gruesa formada 
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por gametófitos también erectos. Entre las es¬ 
pecies que forman alfombras se encuentran las 
que están constituidas por plantas relativamente 
grandes y muy ramificadas. En estas alfombras 
los gametófitos postrados se entrecruzan para for¬ 
mar una alfombra laxa y elástica. Estas esteras 
abundan en los bosques costeros húmedos de 
algunos puntos de América del Norte. 

En algunas especies de hepáticas ¡filosas, co¬ 
mo en las de Scapania, la morfología del gametó- 
fito se ve alterada cuando crecen en condiciones 
ecológicas extremas y se parecen de forma super¬ 
ficial a otras especies que se encuentran normal¬ 
mente en estos medios. La morfología de los 
esporófitos, siempre más estable, pone de mani¬ 
fiesto la verdadera identidad de la planta. 

CLASE HEPATICAS 

La mayor parte de las hepáticas presentan un 
gametófito aplanado dorsiventralmente, que es un 
talo laciniado o ramificado, o bien foliáceo. En 
este último caso las hojitas mayores están dis¬ 
puestas bilateralmente sobre el tallito; y una fila 
de hojitas más pequeñas, o anfigastros, se encuen¬ 
tra colocada ventralmente sobre el tallito (fig. 
16-7 E, F). Er. algunos géneros, los anfigastros 
faltan; en otros, no pueden distinguirse de las 
hojitas laterales. 

Puesto que las hojitas carecen siempre de 
nervio central verdadero o costa, son en general 
monoestratificadas en su totalidad. Las hojitas 
están frecuentemente emargmadas o lobuladas de 
formas distintas. Las células son en general iso- 
diamétricas. En algunos géneros, los ángulos de la 
pared celular están engrosados, reduciendo así el 
volumen del protoplasto celular. Estos espesa¬ 
mientos angulares, que se encuentran especial¬ 
mente en las hepáticas, se denominan trígonos 
(fig. 16-8 E). 

En general el gametófito se desarrolla direc¬ 
tamente a partir de la espora, sin ningún protone- 
ma preliminar. De este modo se diferencia pronto 
una célula apical, que se divide según varios pla¬ 
nos y produce un gametófito reconocible, taloso 
o foliáceo. Cuando están presentes, los rizoides 
son unicelulares y carecen de clorofila. 

El esporófito puede presentar poca clorofila, 
y tiene un periodo uc madure* muy corto (gene¬ 
ralmente de sólo unos pocos días de duración). 
El arquegonio queda incluido en el esporófito en 
desarrollo, hasta que las esporas maduran y que 
la cápsula está totalmente desarrollada. Sin 


embargo, cuando la seta se alarga, la cápsula es 
empujada fuera del ápice del arquegonio, que se 
ha desarrollado para producir un manguito o va- 
gínula. La seta puede ser incolora, mientras que 
la cápsula madura es normalmente de color par- 
doscuro. 

Las células de la pared de la cápsula poseen 
con frecuencia engrosamientos transversales y no 
existen estomas. Durante ia diterenciación de la 
cápsula, las células externas (anfitecio) producen 
la cubierta de la cápsula. Las células internas 
(endotecio) continúan diferenciándose hasta dar 
las células madres de las esporas junto con células 
estériles. Estas células estériles, denominadas elá- 
teres, suelen presentar engrosamientos espirales y 
son higroscópicas, es decir, se arrollan y des¬ 
arrollan según las condiciones de humedad. Con 
frecuencia estas células estériles ayudan a descar¬ 
gar las esporas fuera de la cápsula. En algunas 
hepáticas -por ejemplo Frullania- la contracción 
de los eláteres inmediatamente antes de la dehis¬ 
cencia de la cápsula es responsable de la descarga 
explosiva de las esporas. En todas las hepáticas, 
las esporas se descargan tan pronto como la pa¬ 
red de la cápsula se rompe, aunque algunas pue¬ 
den ser expulsadas más tarde por el movimiento 
higroscópico de los eláteres. La cubierta de la 
cápsula puede abrirse a lo largo de cuatro fisuras 
longitudinales que se forman siguiendo líneas más 
débiles previamente diferenciadas. 

Todas las hepáticas presentan crecimiento 
apical. Muchas formas talosas se ramifican dicotó- 
micamente. En las formas foliosas, y en muchas 
formas talosas, la ramificación aparece de forma 
superficial e irregular, aunque las ramas están en 
general dispuestas bilateralmente sobre el tallito 
principal. El crecimiento se mantiene durante la 
estación favorable, que normalmente coincide 
con el máximo anual de humedad y con tempera¬ 
turas bien por encima de los 0 grados. Durante 
las últimas fases de este crecimiento los esporófi¬ 
tos maduran y expulsan sus esporas. 

En su mayoría, las hepáticas son relativamen¬ 
te pequeñas. Algunas formas talosas, como Cono- 
cephalum conicum, producen en ocasiones un 
talo de 30 cm de longitud. Algunas especies fo¬ 
liosas, péndulas y epifíticas pueden alcanzar lon¬ 
gitudes parecidas. El crecimiento es lento en la 
mayoría de las hepáticas, aunque en condiciones 
favorables el gametófito llega a crecer hasta 30 
/%rn un año. La muerte y la desintegración de 
la parte crecida en el ano anterior deifico p n 
general que sólo los fragmentos de la planta de 
formación más reciente persisten de un año a 


otro. Mediante este tipo de crecimiento y des¬ 
composición. las hepáticas acumulan una capa de 
material orgánico. El crecimiento continuo de los 
ápices de cada una de las ramas fragmenta la 
planta única inicial, lo cual equivale a un tipo de 
reproducción vegetativa. 

Las hepáticas pueden separarse conveniente¬ 
mente en seis órdenes bien diferenciados. Entre 
ellos el que se considera más primitivo es el 
las calobriales y el más evolucionado el de las 
marcanciales. 

ORDEN calobriales. Este orden comprende 
dos familias (fig. 16-6). La más primitiva, la de 
las takakiáceas, comprende un solo género, Taka- 
kia , con dos especies. La familia haplomitriáceas 
comprende dos géneros, Haplomitrium y Calo- 
bryum. Takakia se encuentra sólo localmente en 
regiones alpinas del Japón, norte de Borneo, 
india y en las islas Queen Charlotte, de Columbia 
Británica, en Canadá. El género Calobryum es 
predominantemente tropical y está especialmente 
bien representado en Australia, Malasia y Sud- 
américa, en donde se encuentra muy localizado. 
Haplomitrium comprende una especie rara de la 
región templada septentrional y una especie de 
Australia. 

En todas las calobriales el gametófito está 
constituido por ramitas foliosas erectas y fotosin- 
tetizadoras que parten de vástagos rizomatosos 
pálidos, desprovistos de rizoides. Al principio, las 
hojitas están dispuestas en espiral sobre tres filas, 
pero esta disposición se altera con frecuencia a 
medida que el tallito crece. Cerca de las axilas de 
las hojas y con frecuencia alrededor de los órga¬ 
nos sexuales, se encuentran pelos mucilaginosos 
de función desconocida. En Takakia los tallitos 
pálidos presentan células mucilaginosas curvadas 
de modo característico. El exudado de dichas 
células está con frecuencia colonizado por hon¬ 
gos, que pueden en algún modo beneficiar a la 
hepática. Estas células peculiares faltan en las 
haplomitriáceas. 

Las haplomitriáceas tienen hojitas aplanadas 
y estratificadas cuyo tamaño varía desde el casi 
redondeado al elíptico. Los márgenes suelen ser 
irregulares pero las hojitas nunca son lobuladas. 
En Takakia las hojitas son simples ramitas de 
crecimiento definido que forman conos alargados 
de células, rematados por una única célula (fig. 
16-6 D, E). Estas hojitas se desprenden pronto 
(son caducas) y constituyen un sistema eficaz de 
reproducción vegetativa. En las haplomitriáceas 
las hojas superiores tienen con frecuencia maa uv. 
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FIGURA 16-6 Morfología de las calobriales. A; B, haplomitrium hookeri. A. aspecto general de ios esporófitos con 
caliptras alargadas en la base de las setas respectivas, X 4: B, aspecto general del gametófito mostrando un grupo de 
anteridios en posición terminal, x 4; C, Takakia lepidozioides, X 4. 


¡ mm de longitud; en Takakia las hojitas superio¬ 
res tienen más de 0.5 mm. En todas las calobria- 
les las hojitas inferiores que se forman al princi¬ 
pio son más pequeñas que las que se encuentran 
cerca del ápice del tallito. En algunas haplomi- 
triáceas llega a encontrarse un esbozo de anfigas- 
tros y de hojitas laterales. Las células de las 
hojitas tienen la pared delgada y. una vez madu¬ 
ras poseen un gran número de cloroplastos. Tam¬ 
bién se encuentran numerosos cuerpos oleíferos 
esféricos. 

El gametófito de las calobriales es siempre 
pequeño. El mayor. Calobryum blumei , puede 
alcanzar 3,5 cm de altura: el más pequeño, Taka¬ 
kia lepidozioides, tiene con frecuencia menos de 
1 cm de altura. Tiende a crecer formando colo¬ 
nias relativamente densas. Por ejemplo, en Ta¬ 
kakia lepidozioides , los gametófitos forman una 
especie de césped ralo de color verde brillante. 

Cualquier fragmento separado del gametófito 
resulta capaz de producir un gametófito comple¬ 
to, aunque no se encuentran estructuras asexuales 
especializadas. 

Los arquegonios son apicales, y en general se 
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encuentran en un receptáculo cupuliíorme rodea¬ 
do de hojitas mayores (fig. 16-6 A). En algunos 
casos se encuentran arquegonios laterales ocasio¬ 
nales como en Takakia. Los arquegonios son pa¬ 
recidos a los de otros briófitos. Los anteridios 
son terminales en Calobryum ; son de esféricos a 
ovoides y cada uno está sostenido por un corto 
pedúnculo pluricelular (fig. 16-6 B). Los anteri¬ 
dios se desconocen en Takakia . pero en Haplomi¬ 
trium pueden ser laterales o encontrarse en las 
axilas de las hojas superiores. Los representantes 
de las calobriales son unisexuales o bisexuales. 

En Takakia se desconoce la generación espo- 
rofítica. En Calobryum , a medida que se desarro¬ 
lla el embrión se desarrolla también el tejido del 
gametófito que sale fuera del arquegonio, for¬ 
mando un manguito cilindrico protector, el peri- 
ginio. Dentro del periginio se desarrolla el vientre 
del arquegonio, que originará la caliptra. Dicha 
caliptra queda en la base de la seta, incolora, a 
medida que ésta se va alargando y va alzando la 
cápsula cilindrica a través del periginio por enci¬ 
ma del gametófito. Haplomitrium carece de pen- 
ginio, pero la caliptra es muy grande. De 


ordinario la cápsula madura se abre en cuatro 
valvas que en general quedan unidas por su ápice 
y las esporas pasan a través de las hendiduras 
(fig. 16-6 A). Entre las esporas se encuentran 
eláteres característicos. 

La sencilla estructura del gametófito subraya 
la naturaleza primitiva de este orden. En Takakia 
el gametófito presenta poca diferenciación; por 
su estructura, las hojitas son poco distintas del 
tallito. La disposición radial de los apéndices es 
un tipo de organización más generalizado que la 
disposición bilateral en las jungermanniales. En la 
mayoría de las calobriales el número de los órga¬ 
nos sexuales es elevado; esta característica, junto 
con la ausencia de rizoides, se considera como 
primitiva. Pero en Takakia , las curiosas células 
mucilaginíferas situadas sobre los tallitos son es¬ 
tructuras bastante especializadas, y el número de 
arquegonios es bajo. 

ORDEN jungermanniales. El orden junger- 
manniales (musgos escamosos) contiene más de 
dos tercios de la totalidad de las hepáticas; 180 
géneros y 8000 especies pertenecen a más de 20 
familias. Se extienden desde el Artico hasta los 
trópicos, alcanzando su máxima variedad en esta 
última zona. Aparecen predominantemente sobre 
medios húmedos, sobre el suelo, turba, troncos o 
rocas; algunas especies crecen en el agua, y algu¬ 
nas son epifíticas. 

En general el gametófito está aplanado dorsi- 
ventralmente* con dos filas laterales de hojitas; 
sobre la superficie ventral del tallito. que normal¬ 
mente es postrado, suele encontrarse una fila de 
hojitas ventrales denominadas anfigastros. Cuando 
existen, los anfigastros suelen presentar un con¬ 
torno más sencillo que las hojitas laterales. La 
distribución de las hojitas es transversa, incuba o, 
en la mayoría de los casos súcuba (fig. 16-7). Las 
hojitas son enteras o diversamente lobuladas; el 
margen puede ser dentado, entero o presentar 
largos cilios pluricelulares. Las hojitas son nor¬ 
malmente uniestratificadas y, en la mayoría de 
los géneros, las células son isodiamétricas y tie¬ 
nen la misma forma en toda la extensión de la 
hojita. Las paredes de las células pueden ser del¬ 
gadas o gruesas. En muchos géneros se encuen¬ 
tran trígonos. En algunos géneros las células de 
las hojitas contienen cuerpos oleíferos de forma 
característica que tienen utilidad para la determi¬ 
nación de las especies (fig. 16-8). Estos cuerpos 
oleíferos, normalmente incoloros, tienen algunas 
veces un color azul intenso (como en Calypogeia 
trichomanis) o pardusco. Desaparecen poco tiem¬ 


po después de la auerte de la célula de la hojita. 
Los rizoides que se encuentran en la mayoría de 
las jungermanniales tienen las paredes delgadas y 
se originan a partir de las células corticales del 
tallito. En las jun^nnanniales más primitivas, los 
rizoides son escasas o faltan: en géneros menos 
primitivos los rizoües están distribuidos sobre la 
superficie ventral fei tallito; y en los géneros más 
avanzados se encuadran reunidos en puntos par¬ 
ticulares del tallito o de las hojitas. 

La estructura fe! tallito es muy sencilla. Las 
células que constipen el córtex contienen en 
general clorofila y poseen cuerpos oleíferos. Con 
frecuencia estas cékias tienen una pared exterior 
más o menos engrasada. Las células internas, que 
constituyen la medbla, carecen en general de clo¬ 
roplastos, pero en áias pueden encontrarse cuer¬ 
pos oleíferos. 

La ramificaciói es bastante variable, nunca 
verdaderamente dkotómica, y con frecuencia 
irregular o pinnad* con las ramas partiendo del 
eje único del tallit*principal, y, en general, en el 
mismo plano de la*hojitas laterales. La ramifica¬ 
ción puede ser pofeca. en la cual las ramificacio¬ 
nes se originan a pntir del plano de los anfigas¬ 
tros: o endógena, en donde una ramificación 
parte de las célula» internas del tallito y se abre 
paso a través de lascélulas maduras de éste. 

En general le anteridios son esféricos u 
ovoides y están sotenidos por un pedúnculo plu¬ 
ricelular. aisladamate o en grupo, y rodeados 
por hojitas laterales que se diferencian de las 
demás del gametófto. Estas hojitas son las hoji¬ 
tas perigónicas y jmto con los anteridios que se 
encuentran en su rntro, constituyen lo que se 
denomina el perignrio (fig. 16-7 F). En algunos 
géneros, se encuatran ramitas especializadas 
constituidas exclusamente por perigonios. 

Los arquegoni» se encuentran siempre en el 
ápice del tallito pmcipal, cuya célula apical in¬ 
terviene directamenfe en la producción del arque¬ 
gonio. Se dice enüoces que las jungermanniales 
son acróginas. Lo» arquegonios están con fre¬ 
cuencia rodeados jar un manguito especializado, 
el perianto (fig. 1*7 A, F, I), que se desarrolla 
durante el procesóle diferenciación de los arque¬ 
gonios. En los géiros primitivos dicho perianto 
falta (fig. 16-7 H);en los géneros avanzados se 
forma a partir de bjitas mayores, y en los géne¬ 
ros superiormente arolucionados tiene forma de 
botella y está profecido por la soldadura de las 
hojitas superiores. En los géneros primitivos la 
cantidad de arquegjnios es grande; en géneros 
más avanzados el número se va reduciendo 
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FIGURA 16-8 Cuerpos oleíferos de las hepáticas: A, Solenostoma crenuliformis, célu¬ 
las de una hoja ligeramente inmatura de la parte apical de la planta, x 600; B, Caluoogeia 
meylanii, células de la parte media de la hojita, x 275; C, Solenostoma sphaerocarpa. 
células próximas al borde lateral de la hoja. X 440; D. Lophozia grandiretis, célula de la 
parte central de la hojita. x 515; E, Cryptocolea imbricata, células de la parte media con 
trígonos. X 35; F, célula de la parte media de Lophozia silvícola x 850. (Según Schuster. 
con permiso de American Midland Naturalist.) 


fuertemente. Con frecuencia existen hojas más 
grandes especializadas que rodean el perianto. En 
el perianto de algunos géneros se desarrolla a 
veces un periginio en forma de manguito a ex¬ 
pensas del crecimiento del tejido caulinar, en vez 
de derivar de hojitas especializadas, como en el 
caso del perianto; de este modo, en las especies de 
este tipo, un esporófito en fase de desarrollo 
puede quedar rodeado por la caliptra (formada a 
partir del arquegonio), por el periginio (depen¬ 
diente del tejido caulinar), por el perianto (cons¬ 
tituido por tejido foliar especializado) y por las 
hojitas periqueciales (hojitas más desarrolladas 
que nacen de la zona que queda bajo el pe¬ 
rianto). 

Los gametófitos son unisexuales o bisexuales. 
La posición de los anteridios en relación con los 
arquegonios es con frecuencia útil para reconocer 
las especies. 

La reproducción asexual se produce con fre¬ 
cuencia. A partir de las hojitas o del tallito suelen 


producirse por gemación masas de células indife¬ 
renciadas que se separan con facilidad; son los 
propágulos y pueden producir nuevos gametófitos 
(fig. 16-5 A, B). En algunos géneros las hojitas, 
especialmente frágiles, se rompen en fragmentos, 
en otros la totalidad de la hojita se separa de la 
planta y puede producir nuevos gametófitos (fig. 
16-5 E). En otros géneros, es frecuente que las 
células foliares produzcan pequeños gametófitos 
foliosos mientras la hoja continúa unida a la 
planta; estas pequeñas plantas acaban despren¬ 
diéndose y creciendo independientemente (fig. 
16-5 G). En algunos casos el perianto caduco 
origina un nuevo gametófito, como en Gvmnoco- 
lea. 

El esporófito maduro posee normalmente 
una larga seta incolora que sostiene la cápsula 
muy por encima del perianto (si lo hay) y de la 
caliptra. La cápsula es esférica o cilindrica, según 
el género (fig. 16-7 A-C. G). Durante las primeras 
fases del desarrollo de la cápsula, la organización 
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externas (el anfitecio) rodeando una sola capa de 

células internas (el endotecio). El anfitecio se dife- 
renca en de dos a ocho capas (según la especie) 
para formar la cubierta estéril de la cápsula Las 
células externas y, en general, también las internas 
de esta cubierta poseen espesamientos que confie¬ 
ren a la pared un color pardoscuro. La cubierta de 
la capsma se abre en general en cuatro suturas lon- 
gitudmales, separándose en cuatro valvas, que a su 
vez liberan las esporas. El endotecio se diferencia 
para formar células estériles y células del arquespo- 
r.°| Cuando las células estériles pierden su ciorífi- 

D l' arede ; desarrollan en general espesamientos 
espirales pardos; estas células se convierten en elá- 
eres higroscópicos. Este tipo de eláteres unicelula- 

íoL t Ue í n Ser C1,índricos en am bos extremos, de 

soTales 71 X ^ nÚmer ° dC es P esam lentos 
esp- ales también vanable. Tienen por término 

medio 8 mieras de grosor y unas 100 mieras de 

longitud, pero pueden llegar a alcanzar 420 mieras 

de longitud; en algunas especies los eláteres son tan 

nchos como las esporas. En general los eláteres 

son muy numerosos y se encuentran mezclados 
entre las esporas. 

La descarga de las esporas suele quedar facili- 
tada por las características y la posición de los 

™ lg ' I6 ‘ 9 A ’ B> D) - En muchos casos di- 
cho eláteres se contraen en longitud al secarse, al 
arrollar apretadamente las espirales de las paredes 
engrosadas. Cuando la tensión desarrollada es de¬ 
masiado grande, la columna de agua sometida a 

enroH"7 ‘ nte " 0r $6 r ° mpe y el eláter se des ' 
enrolla bruscamente, lanzando hacia fuera las espo¬ 
ras próximas, que saltan al aire. 

Cada una de las células madres de las esporas 
presenta cuatro lóbulos y sufre la meiosis, produ¬ 
ciendo una tetrade de esporas esféricas. Las espo- 

ías de"7 e 7 re T elulares aun< l ue algunas, como 
las de Porella, se desarrollan precozmente antes de 

esánco f fU6ra dC 13 CápSUJa - Las P aredes 
“ 11 freCUenCia d ‘ versa mente oiganizadas, pe- 
o estas características no pueden tener gran im- 

portanc 13 taxonómica. Las esporas contienen clo- 

roplas os y reservas alimenticias en forma de grasas 

y de almidón. Su diámetro varía de 6 a 90 mieras 

niaJr P ° t C0S géner0S tro P icales de jungerman- 
n.ales presentan un protonema taloso, lo que indi¬ 
ca intima relación de este orden con el de las 
etzgenales. Este ultimo grupo se incluye con fre¬ 
cuencia dentro de las jungermanniales con el 

ca°so e ? d V UngermannÍaleS anacró sm as > y en este 
caso el orden que nos ocupa se denomina junger- 

manniales acróginas. J 8 
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figura 16-9 Localización de los eláterp-i on I 
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ORDEN metzgeriales. El orden metzgeriales 
comprende 20 géneros y aproximadamente unas 
-50 especies distribuidas en diez familias Las 
metzgeriales se encuentran en todo el mundo pero 
son especialmente abundantes en las regiones tro 
picales húmedas. Crecen especialmente en hábitats 
húmedos y sombríos, pero se encuentran también ' 
en puntos mas expuestos. 

En general, el gametóf.to es taloso y de mono- 
a plunestratificado (fig. 16 - 10 , 11 ). Principalmente 
en los gametófitos umestratificados se encuentra 
un nervio multiestratificado bien diferenciado; la 
estructura de este nervio es parecida al tallito de 
las jungermanniales. En las formas pluriestratifica- 
das. la parte central del talo es más gruesa que la 
marginal. El talo se ramifica con frecuencia dicotó- 
m.camente en un solo plano. El tejido del talo es 
cas. uniforme, aunque las células superiores tienen 
general mas cloroplastos que las inferiores. En 
algunas metzgeriales como en Petalophyllum ral/- 
sii. existe una zona que contiene hifas fúngicas. 
fcn otras metzgeriales, como en Blasia pusilla exis- 
7 co ' oniaa endofíticas de un cianófito, Nostoc í 
( ig. 16-11 G). En Cryptothaüus mirabilis no hay 
clorofila y la nutrición de la hepática depende de 
los hongos que se encuentran en ella. Como en las 
jungermanniales, los rizoides son sencillos y unice¬ 
lulares; parten de células epidérmicas de la superfi- 
cie inferior del talo. En las metzgeriales foliosas, 
os tallitos de los gametófitos tienen hojitas latera- 
es como en las jungermanniales, pero carecen de 
os anf.gastros característicos de este último orden • 

( • 16 '* 0) - En general las hojitas laterales son sen- 1 

cillas pero en algunos casos -como en Treubia- 
existe un pequeño lóbulo. Las células de losgame- 
tofitos nunca presentan trígonos. i 

En algunos casos, los gametófitos talosos pre- ?, l 
sentan pelos marginales o bien la totalidad del talo J 

77 7 c Ü0Sa COm ° 6n Metz S ena pubescens (fig. % 

1 F). En general el margen del talo es plano y 

entero, pero en algunos casos es un poco dentado; 
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puede ser rizado como en Moerkia flotowiana, o 
tomo en Petalophyllum ralfsii, pueden encontrarse 
alas monoestratificadas que emergen de la superfi¬ 
cie dorsal del talo (fig. 16-11 C). Raramente los 
talos tienen dos filas de escamas dorsales cerca de 
la región nerviada del talo, como ocurre en Moer¬ 
kia hibernica. El crecimiento del talo es indefinido 
incluso después de la producción de los órganos 
sexuales, que aparecen detrás de la célula apical y 
unidos a la superficie dorsal. 

Los anteridios, de estructura parecida a la de 
las jungermanniales, están unidos a la superficie 
dorsal del talo y se encuentran sobre cortas ramas 
(Riecardia, fig. 16-11 D), en un saco globuloso for¬ 
mado a partir de una rama ( Metzgeria , fig. 
16-11 F), incluidos en una cámara (Pellia, fig. 
16-11 B), desnudos (algunas especies de Fossom- 
bronia ), o cada uno de ellos recubierto por una 
sola escama (Moerkia blyttii). 

Por su estructura los arquegonios son también 
parecidos a los de las jungermanniales. Van unidos 
a una rama dorsal especial y se encuentran en el 
interior de un pseudoperianto (Riecardia), son des¬ 
nudos (Fossombronia) o se encuentran en una ca¬ 
vidad en forma de bolsillo (Pellia). Los gametófitos 
pueden ser unisexuales o bisexuales. 


El esporófito se parece al de las jungermannia¬ 
les. En algunos géneros de las metzgeriales la orna¬ 
mentación de las esporas es altamente característi- 
ca. Por ejemplo, en Fossombronia, la forma más 
rapida de distinguir las especies consiste en estu¬ 
diar la ornamentación de las esporas (fig. 16-10 A- 
C). En Pellia, las esporas germinan precozmente y 
cuando son liberadas son ya pluricelulares. De or¬ 
dinario la reproducción asexual se realiza por frag¬ 
mentación del talo, pero en algunos géneros exis¬ 
ten estructuras asexuales especializadas (fig. 
16-5 C, D, 11 G). En Metzgeria, y en Blasia se for¬ 
man propágulos en el interior de notables recep¬ 
táculos en forma de botella, que las van expulsan¬ 
do al exterior (fig. 16-11 G). 


ORDEN MONOCLEALES. Este orden compren¬ 
de una sola familia, las monocleáceas, con un solo 
género, Monoclea, y dos especies tropicales. 

El gametófito es un talo de color verde a verde 
oliva y puede alcanzar 20 cm de longitud y 5 cm 
de anchura, constituyendo así una de las mayores 
hepáticas conocidas. El talo está formado por célu¬ 
las parenquimáticas homogéneas y carece de es¬ 
pacios aéreos; por esta razón se parece a las metz¬ 
geriales. Las células superiores del talo contienen 
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FIGURA 16-11 Metzgeriales; aspecto general de diversos tipos^'^eratopAW/urn ralfsii. talo con laminillas 

- ia —— x8; G - 

Blasia pusilla, talo con "botellas" con propágulos, X 5. en. colonias de Nos 



FIGURA 16-12 Monocleaies. Monodea forsteri: A, porción del talo con almohadillas 
antendiales, X 0.75; B. porción del talo con esporófitos, X 0.75; C. corte transversal del 
talo, que permite ver cuerpos oleíferos, hifas fúngicas entre las células y rizoides ventrales. 
X 120; D detalle del esporangio en curso de dehiscencia, X 4; E. célula de la pared de la 
cápsula vista en la sección longitudina' de ésta, mostrando los refuerzos de las paredes. 
X 100. (C-E, según Cavers, con permiso de los directores del New Phytologist and Messrs. 
Dawsons of Pall Malí, aue reimprimieron la obra de F. Cavers The Inter-fíelationships of 
the Bryophyta, en 1964.) 


clorofila, mientras que las de la parte interior con¬ 
tienen granos de almidón además de cloroplastos 
(fig. 16-12 C). Algunas de las células dispersas en¬ 
tre las otras contienen un solo cuerpo oleífero 
pardo, característica común con los talos de las 
marcanciales. En algunos casos, en las células infe¬ 
riores del talo se encuentra un abundante compo¬ 
nente fúngico. Sobre la totalidad del talo se en¬ 
cuentran rizoides y, como en las marcanciales, son 
de dos tipos: algunos rizoides están orientados pa¬ 
ralelamente a la longitud del talo, otros son verti¬ 
cales y sirven para fijar el talo. Unos pocos rizoides 
tienen engrosamientos rudimentarios en forma de 
clavijas, que recuerdan los que se encuentran en los 
rizoides de las marcanciales. 

Monoclea produce gametófitos unisexuales. El 
talo masculino posee pequeños receptáculos en 
forma de almohadilla, que se encuentran detrás del 
punto de crecimiento de cada dicotomía del talo 
(fig. 16-12 A). Los anteridios se encuentran inclui¬ 
dos en la almohadilla anteridial, cada uno de ellos 
dentro de una pequeña cámara que se abre por un 


poro sobre la superficie dorsal. En el talo femenino 
se encuentran cámaras en forma de vaina cilindrica 
en la misma situación general que las almohadillas 
antendiales en el talo masculino (fig. 16-12 B). Ca¬ 
da cámara contiene varios arquegonios y se abre 
mediante un pequeño poro que mira al punto de 
crecimiento de la dicotomía. 

Con frecuencia son tres o cuatro los esporófi¬ 
tos que emergen en cada tubo arquegonial. La seta, 
que es incolora, se alarga rápidamente y levanta el 
esporangio cilindrico muy por encima del talo. La 
cápsula, cuya pared es uniestratificada, experimen¬ 
ta la dehiscencia a lo largo de una fisura vertical 
única y se abre en forma de cuchara soltando las 
esporas con la ayuda de largos eláteres higroscópi¬ 
cos (fig. 16-12 D). La pared de la cápsula posee 
espesamientos peculiares consistentes en bandas ra¬ 
mificadas so_bre las paredes radiales de las células , 

(fig. 16-12 F);* ¡ 

Este orden es primitivo, y muestra algunas re¬ 
laciones con las marcanciales pero también otras 
con las calobnales y metzgeriales. Si de él sólo se 
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conociera el gametófito, este género se colocaría de ser liberadas, este género constituye un organis- 

sin duda alguna en las marcanciales; pero diversas mo muy adecuado para los estudios genéticos. Es 

características, entre las cuales se encuentra la de- más, en cada tétrade dos de las esporas germinan 

hiscencia del esporófito y la pared del esporangio, para producir gametófitos masculinos mientras que 

sirven para separar este género dentro de una línea las otras dos originan gametófitos femeninos. La 

de evolución distinta. profundidad de los lóbulos y el grado del rizado, 

así como la forma general del talo constituyen 
ORDEN ESFEROCARPALES. El orden esfero- también características fenotípicas que pueden ser 

cárpales contiene 3 géneros y aproximadamente 20 empleadas. La presencia de cromosomas sexuales 

especies comprendidas en dos familias (fig. 16-13). regula el tipo de ornamentación de la espora. Así, 

Básicamente se encuentran desde países tem- en un talo femenino, la ornamentación de las espo- 

plados cálidos hasta países tropicales, en donde ras resultante de un híbrido interespecífico es ca- 

son abundantes en algunos puntos. Tanto Sphaero - racterística de la espora que produce el talo mater- 

carpo como Geothallus viven sobre suelo húmedo, no, no el paterno. 

mientras que Riel la es una planta estrictamente Riella es la única hepática acuática actual de 

acuática que crece sobre el limo en el fondo de vida permanentemente sumergida, aunque la hepá- 

charcos y lagos de aguas quietas de muy poca pro- tica fósil Naiadita (del Triásico) fue probablemente 

fundidad. Todos los géneros de este orden son también de vida acuática sumergida y se considera 

plantas anuales que viven en invierno. Se encuen- muy relacionada con Riella (fig. 16-29 E-H). El 

tran principalmente en regiones de invierno húme- talo de Riella es algo único entre los briófitos. En 

do y verano seco. muchos aspectos es más especializado (por reduc- 

En muchos aspectos el talo de las esferocarpa- ción) que el talo de Sphaerocarpo. Dos caracteria¬ 
les se parece al de las metzgeriales, pero existen ticas evolucionadas son la limitación de los rizoides 

entre ambas un cierto número de diferencias signi- que sólo se encuentran en la base del tallito y la 

ficativas. Entre los puntos semejantes se encuentra fusión de las partes laminares del gametófito. Las 

la naturaleza talosa del gametófito; aunque el ga- diversas fases distintas del crecimiento de Riella 

mefófito de Geothallus es foliáceo de una manera también patentizan la especialización. El notable 

parecida a la Fossombroma de las metzgeriales. El fruncido que presenta el talo umestratificado es 

talo es ya uniestratificado ya pluriestratificado y desconocido en cualquier otro ser vivo del reino 

no está diferenciado en todo su espesor; es tam- vegetal, y la situación de los antendios restringida 

bién anacrógino. Los rizoides poseen pared lisa. a las cámaras situadas en el margen del talo no se 

Entre las diferencias básicas cabe contar la presen- encuentra en ningún otro brióíito. 

cia. de una “botella” uniestratificada alrededor de 

cada órgano sexual (fig. 16-13 B-E). Estas botellas ORDEN marcanciales. Este orden, que se 

se encuentran sobre la superficie dorsal del talo o, considera de modo general como el orden de las 

como en Riella, son laterales. La mayor parte de hepáticas más altamente evolucionado, comprende 

las especies producen gametófitos unisexuales. En 1 2 familias con aproximadamente 450 especies dis¬ 
el esporófito, las células estériles no son eláteres tribuidas en 33 géneros (figs. 16-14, 15). Los 

sino células nutritivas ricas en almidón que se rom- miembros de este orden están distribuidos por to¬ 
pen y aportan materiales nutritivos para el des- do el mundo, por ejemplo, el caso del género Mar- 

arrollo de las esporas. En principio la seta falta. El chantia. La mayoría de las especies de este género 

esporangio se mantiene en el interior de la botella, crecen sobre tierra o arcilla húmeda; unas pocas se 

incluso una vez maduro, y la dehiscencia de la cáp- encuentran más comúnmente en el agua. La idea 

sula se realiza por descomposición de la pared de la típica de una hepática corresponde bien a los com- 

cápsula. Las paredes de las células de la cápsula ponentes de este orden, probablemente debido al 

carecen de engrosamientos especiales. tamaño relativamente grande del gametófito y a la 

El género Sphaerocarpo ha sido empleado en abundancia de algunas de las especies, 
algunos importantes estudios genéticos. Fue en El gametófito es siempre un talo postrado, ge- 

este organismo donde se descubrieron por primera , neralmente diferenciado internamente en v arios te^_ 
vez en las plantas los cromosomas relacionados corT*? jidos distintos. La capa de células superior consti- 
el sexo. Puesto que los relieves característicos de la , . tüye~ la epidermis, cuyas células tienen las paredes 
espora pueden emplearse para separar las especies, externas frecuentemente cutinizadas. En genera! 

y puesto que con frecuencia las tétrades se encuen- estas células poseen poca o ninguna clorofila. En la 

tran rodeadas por una membrana en el momento mayor parte de los géneros la epidermis se 
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FIGURA 16-13 Esferocarpales: A. aspecto general del talo de Riella americana con anieridios en el margen. X 3; B. 
talo de R. americana con esporófitos sobre el tallito. X 3: C. planta arquegóniada de Sphaerocarpos 'exanus. mostrando 
los rec.p,entes que enc.erran los esporangios. X 20; D. corte longitudinal de un esporang.o de Sphaerocarpo, ydel 
recipiente que lo rodea, x 35; E. planta anteridial de S. texanus mostrando los sapientes o botellas®"*"¡°l« 
los antendios. x 20. cal. caliptra. ca. célula alimenticia, es. esporas. |A._B.segun^Studhalter. y. 
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encuentra interrumpida por poros especiales que 
permiten que el aire penetre en las cámaras aerífe¬ 
ras. Estos poros están rodeados por varias células y 
tienen con frecuencia una estructura compleja (fig. 
16-15 B, G). En la mayoría de los casos los poros 
se mantienen constantemente abiertos, pero en 
Preissia se cierran parcialmente cuando las células 
periféricas pierden una cantidad excesiva de agua y 
se abren de nuevo al reinstaurarse la tumescencia. 
Las cámaras aeríferas contienen filamentos de cé¬ 
lulas ricos en cloroplastos; o bien, si dichas cáma¬ 
ras no poseen filamentos, las paredes que las deli¬ 
mitan son muy ricas en clorofila; o bien, tanto las 
paredes como los filamentos contienen cloroplas¬ 
tos. El dibujo reticulado de las cámaras aeríferas 
confiere a muchos de los géneros un aspecto pecu¬ 
liar que permite separar de forma inmediata los 
componentes de este orden de las demás hepáticas 
talosas. Por debajo de la región fotosintetizadora 
se encuentra una zona pluriestratificada constitui¬ 
da por un tejido parenquimático, principalmente 


no clorofílico y que funciona como tejido de reser¬ 
va; en ocasiones, entre las células parenquimáticas 
se encuentran con frecuencia distribuidas células 
mucilaginosas y células que contienen grandes 
cuerpos lipidíeos. Una epidermis ventral delimita 
interiormente esta capa. 

A partir de algunas de las células epidérmicas 
inferiores, emergen en general rizoides incoloros de 
dos tipos, algunos con paredes lisas y otros con 
engrosamientos interiores de la membrana de for¬ 
ma redondeada distribuidos regularmente. Los ri¬ 
zoides están implantados en ángulo recto respecto 
a la superficie del talo y también paralelos a él. Los 
rizoides paralelos a la superficie del talo tienen co¬ 
mo única importancia la conducción capilar, mien¬ 
tras que los perpendiculares, además de realizar 
también esta función, fijan el talo al sustrato. Pue¬ 
den también encontrarse sobre la superficie ventral 
del talo escamas ventrales pluricelulares. La ramifi¬ 
cación del talo suele ser dicotómica. A veces el talo 
aparece ornamentado por pelos marginales. 
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FIGURA 16-14 Marcanciales diversas, mostrando la variedad de su morfología; A. AstereUa J e ü £ 
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Natural¡st ) 



fiURA 16-15 Anatomía de las marcanciales (secciones transversales de los talos): A. Riccia beyrichiana, con un 

ZZo J .=«,,£ «por*. X 20; B. , U p,r,«¡.l d,l .. . I. «**, -« 

180; C. sección transversal de C. conocium. X 20; D. cámara aenfera de C. conocum, rnos,ra ^ S .™ 
orofilíferos. x 180, E. F. rizoides de C. conicum. X 360; G. aspecto super na! de! poro de una ^ a a a J ) ¡^ d * 

eboulia hemisohaenca. x 180; H. talo de R. hemisphaerica. X7.5; I. detalle de talo y de *) C r "'' n c'ders con 
herwsphaer.ca, x 180. (A. B. ü-l. según Schuster con permiso de American M.dland Naturalist. C. según Cadera co 

srm ,so de los directores del New Phytologut y Messrs. Dawsons of Pall Malí, reimpresores de la obra de F. Cavers 
, {e r-fíelationships de Bryophyta, en 1964.) 






Dentro de este orden se encuentran diversos 
tipos de organización histológica. En muchas espe¬ 
cies de Riccia el tejido clorofílico está compuesto 
por columnas verticales de células entremezcladas 
con cámaras aeríferas verticales que se abren a la 
superficie superior del talo (fig. 16-15 A). También 
en Riccia, y en otros géneros, se encuentran mu¬ 
chas cámaras aeríferas con paredes clorofílicas uni- 
estratificadas (fig. 16-15 H, I). En algunos géneros, 
las cámaras superiores se abren a la superficie por 
un poro epidérmico (fig. 16-15 D. I); en otras no 
existe tal abertura. Como en muchas de las metzge- 
riales las células superiores del talo en Dumortiera 
son clorofílicas mientras que las ventrales no lo 
son. En Conocephalum y géneros con él relaciona¬ 
dos la capa clorofílica está constituida por cámaras 
aeríferas con filamentos pluricelulares ricos en clo¬ 
rofila (fig. 16-15 D). En general estas cámaras se 
abren a través de la epidermis por un poro de es¬ 
tructura complicada (fig. 16-15 B). 

Los talos pueden ser unisexuales o bisexuales, 
según la especie. La estructura de los arquegonios 
y de los anteridios no se diferencia de modo signi¬ 
ficativo de los otros briófitos. Su posición sobre el 
talo es variable dentro del orden. En algunos géne¬ 
ros la ramificación anteridial es ventral. En muchos 
géneros los anteridios están llevados dorsalmente 
por una ramificación de simetría radial especializa¬ 
da y compleja, el anteridióforo. Con frecuencia los 
anteridios se encuentran incluidos en un receptácu¬ 
lo aplanado que remata el pedúnculo perpendicu¬ 
lar del anteridióforo (fig. 16-14 H). En otros, des¬ 
provistos de ramificación, el receptáculo es simple¬ 
mente una almohadilla situada en la superficie 
dorsal del talo fija cerca de su ápice (fig. 16-14 E). 
También en otros géneros distintos, los anteridios 
se encuentran en cavidades dispersas cerca de la 
porción central engrosada del talo. En la mayoría 
de los casos, dentro de cada una de las cavidades se 
encuentra un solo anteridio. 

Los arquegonios se encuentran situados de 
forma parecida sobre el talo. Cuando existe, el ar- 
quegonióforo es con frecuencia complejamente pa¬ 
piloso, piloso u ornamentado. El número de lóbu¬ 
los del receptáculo varía; con frecuencia se encuen¬ 
tran cuatro lóbulos, pero puede no haber ninguno, 
uno, o hasta más de nueve. Los arquegonios están 
fijos dorsalmente, pero el crecimiento del recep¬ 
táculo acaba invirtiéndolos de modo que terminan 
colgando con el cuello hacia abajo. 

La localización de los esporófitos depende de 
la localización de los arquegonios. Cuando están 
maduros, los esporófitos suelen poseer una corta 
seta. La pared de la cápsula es uniestratificada y 


provista o no de engrosamientos espirales. En la 
mayoría de los géneros se encuentran eláteres pero 
en otros faltan. Como en la mayoría de las demás 
hepáticas, las esporas se liberan gracias a la abertu¬ 
ra en cuatro valvas o mediante una ruptura irregu¬ 
lar del ápice de la cápsula. En algunos géneros, las 
esporas se liberan solamente por descomposición 
de la pared de la cápsula; en otras (Mannia fra - 
grans) se delimita un opérculo diferenciado, que se 
separa y permite la salida de las esporas. Cyarho- 
dium presenta una abertura parecida a un peristo- 
ma con seis o hasta ocho dientes diferenciados, 
pero sin opérculo que cubra el “peristoma” como 
en el caso de los musgos. 

Las esporas son lisas o diversamente ornamen¬ 
tadas con complejas papilas, reticulaciones o pe¬ 
queñas prominencias. La ornamentación de las es¬ 
poras es una característica importante para separar 
las especies de algunos géneros, como Riccia. Los 
eláteres son morfológicamente parecidos a los de 
las jungermanniales. 

Las estructuras reproductoras asexuales espe¬ 
ciales son infrecuentes en este orden, pero muy 
pocos géneros -como Marchantia- presentan re¬ 
ceptáculos de propágulos sobre la superficie dorsal. 
Tales receptáculos contienen propágulos peduncu- 
lados pluricelulares que son liberados cuando el 
pedúnculo se rompe (fig. 16-5 H). Por germina¬ 
ción. el propágulo produce un nuevo gametófito. 

Se forman también en los ápices de las ramifi¬ 
caciones dei talo propágulos que pueden sobrevivir 
durante los períodos desfavorables. Después del re¬ 
poso del talo se desintegran, de modo que los pro¬ 
págulos pueden ser arrastrados por el agua o por 
diversos organismos hasta otra localidad. 

La evolución de los gametófitos de las hepáti¬ 
cas presenta el modelo general siguiente, que em¬ 
pieza en las primitivas y sigue hasta las característi¬ 
cas más evolucionadas: 

1. Hojitas dispuestas radialmente, todas ellas 
similares, poco diferenciadas del tallito; ri¬ 
zoides ausentes. 

2. Hojitas dispuestas radialmente, todas ellas 
similares, diferenciadas del tallito, con real 
aspecto folioso; rizoides ausentes. 

3. Hojitas dispuestas radialmente, una fila de 
ellas ligeramente más pequeñas y foliosas, 
rizoides ausentes. 

4. Hojitas dispuestas bilateralmente con una 
fila suplementaria que constituye los anfi- 
gastros; rizoides raros. 

5. Hojitas como en 4, pero la localización de 
los rizoides es especializada; distribuidos 


por la superficie del tallito, limitadas a los 
anfigastros, o limitadas a almohadillas que 
sustituyen a los anfigastros. 

6. Gametófito con hojitas de tamaño irregular 
y distribuidas bilateralmente, de modo que 
el gametófito adquiere un aspecto taloso. 

7. Gametófito taloso con ramificaciones se¬ 
xuales foliosas. 

8. Gametófito taloso sin diferenciación de los 
tejidos; rizoides con pared delgada. 

9. Gametófito taloso con talo muy diferencia¬ 
do en tejidos; rizoides de dos tipos. 

Una evolución parecida se da en otros aspec¬ 
tos de la estructura gametofítica. morfología del 
desarrollo de los órganos sexuales y estructura ge¬ 
neral del esporófito. Sin embargo, las tendencias 
evolucionarías seguidas por el esporófito no son 
tan claras como en los musgos. 

CLASE ANTOCEROTOPSIDAS 

A simple vista los antoceros se parecen a las 
hepáticas talosas, pero un cierto número de carac¬ 
terísticas significativas separan a esta clase de los 
demás briófitos. Esta clase comprende aproxima¬ 
damente 100 especies que constituyen un solo or¬ 
den, el de las antocerotales, que se consideran ge¬ 
neralmente como comprendiendo una sola familia, 
la de las antocerotáceas, con cinco géneros. 

Las antocerotales se encuentran en todo el 
mundo, aunque son poco frecuentes en las regio¬ 
nes árticas. En general crecen sobre la tierra húme¬ 
da y sombría, pero algunas son epifíticas. 

Todos los miembros de este orden poseen un 
gametófito taloso que normalmente forma una ro¬ 
seta en la cual no suelen quedar muy visibles las 
ramificaciones dicotómicas. En algunos casos el ta¬ 
lo está claramente recorrido por nervios; en otras 
tiene una banda variablemente pluriestratificada 
cerca del centro. En algunos casos el talo posee 
laminillas dorsales o prolongaciones en forma de 
pelo. En varias especies se encuentran propágulos 
pluricelulares marginales. Los talos de células pa- 
renquimáticas no están diferenciados en tejidos, 
aunque en ellos aparecen cavidades normalmente 
llenas de una sustancia mucilaginosa (fig. 16-16 H). 
Estas cavidades se abren con frecuencia a la super¬ 
ficie ventral mediante poros en forma de estoma 
(fig. 16-16 B) y pueden ser invadidos por una cia- 
nofícea del género Nostoc. No existen células mu- 
cilaginosas especializadas parecidas a las de las he¬ 
páticas. En general, cada célula del talo contiene 


un cloroplasto único que rodea a un pirenoide cen¬ 
tral, como ocurre en algunas algas verdes. El mar¬ 
gen uniestratificado del talo es con frecuencia di¬ 
versamente lobulado o crenulado (fig. 16-16 A). 
Muchas especies pertenecientes a esta familia pre¬ 
sentan tuberosidades perennes, que en muchos 
casos aparecen cerca del borde del talo. Estas tube¬ 
rosidades están rodeadas por una envoltura de cé¬ 
lulas suberosas, y las células internas son ricas en 
lípidos y en proteínas. Este tipo de tuberosidades 
pueden estar también presentes en algunas hepáti¬ 
cas talosas. Se encuentran también rizoides ventra¬ 
les que son unicelulares y de pared lisa. 

Los órganos sexuales se encuentran profunda¬ 
mente hundidos en las capas superiores de los ta¬ 
los, que en general son bisexuales (fig. 16-16 H). 
En cada una de estas cámaras se producen de uno a 
varios anteridios. La estructura de estos anteridios 
es parecida a la de las hepáticas, aunque la pared 
anteridial es menos claramente diferenciada y el 
pedúnculo es en general más corto. Ciertos detalles 
del origen de los anteridios se diferencian también 
en las antocerotales de los de las hepáticas; la rup¬ 
tura de las células del talo que los recubre expone 
al exterior a los anteridios, que emiten sus esper¬ 
matozoides mediante una escisión regular o irregu¬ 
lar de la pared anteridial. 

Aunque por su contorno interno tengan forma 
de botella, los arquegonios no están claramente di¬ 
ferenciados de las otras células del talo. De esta 
forma el huevo se encuentra en la base de una 
depresión en forma de botella que se abre en la 
superficie dorsal del talo. 

El esporófito es un huso alargado unido al ga¬ 
metófito por una base hinchada con aspecto de 
haustorio, el pie (fig. 16-16 A, D, E). No existe 
seta. El crecimiento del esporófito se realiza por 
un meristemo intercalar basal; de esta forma, el 
esporófito puede continuar creciendo mientras las 
condiciones externas lo favorezcan. Incluso en es¬ 
tado de madurez, el esporófito contiene clorofila. 
En la epidermis de la mayoría de las especies se 
encuentran estomas provistos de células oclusivas 
características (fig. 16-16 C). Estos estomas se 
abren interiormente a un sistema de espacios inter¬ 
celulares. 

El esporangio se rompe siguiendo dos líneas 
más débiles previamente formadas, que recorren 
toda la longitud del esporangio en maduración (fig. 
16-16 A). La maduración se realiza desde el ápice 
hacia la base y las valvas se hienden separándose de 
la columela -un cilindro central de células estéri¬ 
les- para poner a las esporas en contacto con el 
exterior. En algunas especies las células externas y 
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más alargadas que la columela poseen unos débiles 
engrosamientos espirales. Con frecuencia las valvas 
se arroban y se desarrollan según los cambios de la 
humedad del aire, ayudando así a la expulsión de 
las esporas. Mientras las esporas son liberadas en el 
ápice del esporófito, prosigue un nuevo crecimien¬ 
to en la base, que va diferenciando un nuevo tejido 
esporangial, y ello se prolonga mientras el esporófí- 
to se mantiene vivo. Las esporas se separan normal¬ 
mente una vez liberadas, pero en algunos casos 
quedan formando tétrades. La ornamentación de 
la pared esporal varía según las especies y, hasta 
cierto punto, dentro de una misma especie (fig. 
16-16 G). La pared es parda, amarilla o negra, tam¬ 
bién según sea la especie. Entre las esporas se en¬ 
cuentran pseudoeláteres alargados y más o menos 
ramificados, que probablemente tienen poca efec¬ 
tividad sobre la dispersión de las esporas. Se en¬ 
cuentran pseudoeláteres tanto unicelulares como 
pluricelulares. Los pluricelulares están constituidos 
por un filamento uniseriado. de varias células de 
longitud. En general los pseudoeláteres son de 
pared delgada, pero en algunos casos poseen pare¬ 
des irregularmente engrosadas o presentan engrosa¬ 
mientos en espiral (fig. 16-16 F). 

La importancia evolutiva de las antocerotales 
se ha destacado con frecuencia debido al parecido 
superficial de Anthoceros con ciertas plantas vas¬ 
culares fósiles, los psilófitos. Existe un general 
acuerdo en que tanto los psilófitos como las anto¬ 
cerotales, tuvieron su origen a partir del mismo 
grupo antecesor de plantas, y muchos botánicos 
consideran que las antocerotales derivaron de psi¬ 
lófitos primitivos. ¡A otros les parece que formas 
parecidas a las antocerotales fueron los antecesores 
de los psilófitos! Las esporas de algunas especies 
de Anthoceros se parecen íntimamente a las de un 
psilófito fósil, Horneophyton ligneri. 


CLASE MUSGOS 

Los musgos se distinguen fácilmente de las 
hepáticas y de las antocerotales por un cierto nú¬ 
mero de características distintivas. 

1. Todos los musgos tienen un gametofitojo- 
lioso y en - su" mayoría las hojitas están dispuestas 
ttTde tres a cinco filas. En unos pocos géneros 
existen hojitas laterales y hojitas inferiores pareci¬ 
das a los anfigastros de las hepáticas. 

2. En muchos géneros, las células de las hoji¬ 
tas son alargadas y nunca presentan trígonos. 

3. Las hojitas son con frecuencia nerviadas, 
pero en cambio son umestratificadas de forma ge¬ 


neral; raramente están emarginadas o lobuladas. 

4. El gametófito folioso aparece generalmente 
a partir de un protonema filamentoso. Produce ri¬ 
zoides uniseriados, pluricelulares, con aspecto de 
protonema, que con frecuencia son clorofílicos 
cuando jóvenes. Al madurar, las paredes de las cé¬ 
lulas del protonema y de los rizoides son en gene¬ 
ral oblicuas. 

5. El esporófito está constituido por un tejido 
resistente y puede persistir durante varios años. Sin 
embargo, las esporas se producen en la cápsula a 
partir de un tejido esporógeno que madura al mis¬ 
mo tiempo; por ello, la producción de esporas por 
parte del esporófito está limitada a un corto perío¬ 
do de tiempo. 

6. El esporófito joven tiene una gran intensi¬ 
dad fotosintetizadora. pero al madurar, tanto la 
cápsula como la seta suelen adquirir una colora¬ 
ción parda. 

7. La seta se alarga mucho antes de la diferen¬ 
ciación de la cápsula, que está cubierta por un ca¬ 
puchón (la caliptra) originado a partir del arquego- 
nio roto. La pared d e la cáp sula carece de espesa¬ 
mientos transversales, y con frecuencia.se encuen¬ 
tran estom as. 

8. Las primeras fases de la diferenciación de 
la cápsula producen un endotecio (capa interna de 
células) recubierto por un anfitecio (capa externa 
de células). El saco esporal deriva del anfitecio, 
pero las células madres de las esporas pueden deri¬ 
var de la capa anfitecial, o de la endotecial. 

9. Las células estériles centrales parenquimáti- 
cas, que constituyen la columela, forman en gene¬ 
ral una cúpula o cilindro en continuidad con la 
seta. La capa esporógena forma una copa invertida 
que recubre la columela o un cilindro que la rodea. 
En unos pocos géneros dicha columela falta. 

10. En la mayoría de los géneros la cápsula se 
abre mediante un pequeño opérculo que se separa 
de la parte apical de la cápsula. Bajo este opérculo 
la boca (peristoma ) de la cápsula está en general 
provista de dientes (dientes del peristoma). 

En los musgos, la estructura del esporófito ha 
evolucionado con frecuencia con mayor rapidez 
que la del gametófito. En consecuencia, algunos 
géneros poseen un esporófito altamente evolucio¬ 
nado y un gametófito relativamente primitivo. El 
esporófito y en especial el peristoma aportan la 
base para separar los principales órdenes de mus¬ 
gos. En general, los géneros relacionados que po¬ 
seen gametófitos parecidos producen esporófitos 
también parecidos. Cuando existe un esporófito 
claramente reducido, aquella planta se coloca en el 
orden que contiene plantas con gametófitos 
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parecidos. En los géneros con un gametófito muy 
reducido, son naturalmente las características del 
esporófito las que tienen la preeminencia. En los 
musgos se han dado diversas líneas de evolución 
paralelas. Así, por ejemplo, dentro del orden p_ot- 
tiales algunas especies se encuentran al mismo nivel 
de evolución que otras de otros géneros pertene¬ 
cientes a otros órdenes. No es posible colocar los 
órdenes y las familias en una ordenación absoluta¬ 
mente linear que refleje directamente la filogenia. 
Esta imposibilidad, junto con distintas interpreta¬ 
ciones de la información actualmente disponible, 
han conducido a las diversas opiniones referentes a 
la secuencia filogenética de los órdenes. 

En los musgos existe una amplia variación 
morfológica, tanto en el gametófito como en el 
esporófito. Esto contrasta marcadamente con las 
hepáticas y las antocerotales en donde, dentro de 
la misma ciase, no se da gran variación en la estruc¬ 
tura del esporófito. 

EL GAMETOFITO 

Los gametófitos pueden ramificarse de un 
cierto número de formas corrientes. En la mayoría 
de las especies con gametófitos erectos, cada uno 
de los gametófitos que parte del protonema es bá¬ 
sicamente no ramificado, o bien las ramificaciones 
son paralelas al eje principal. En unos pocos game¬ 
tófitos, una rama principal erecta está coronada 
por un grupo de ramificaciones, de modo que el 
gametófito adquiere el aspecto de un pequeño ár¬ 
bol. Los musgos con un gametófito postrado po¬ 
seen ramificaciones pinnadas, y regularmente pin- 
nadas o simplemente irregulares. En el género 
Sphagnum , la ramificación es distinta de la de to¬ 
dos los demás musgos y será descrita más adelante 
con mayor detalle. 

Las hojitas de la mayoría de los musgos pre¬ 
sentan un contorno sencillo. La forma varía, pero 
la forma de la hojita es relativamente constante 
dentro de cada especie. En algunos géneros am¬ 
plios -por ejemplo, Bryum— la forma de la hojita 
es relativamente uniforme. Como puede verse en la 
figura 16-23, los ápices de las hojitas, los márgenes 
y las bases presentan un amplio grado de diversifi¬ 
cación. Muchas hojitas poseen expansiones diversas 
sobre el nervio central, el limbo o el margen. Gran 
parte de la superficie fotosintetizadora de Polytri- 
chum, por ejemplo, se limita a las laminillas parale¬ 
las en forma de cinta implantada perpendicular- 
mente a la superficie superior de las hojitas en la 
dirección del nervio (fig. 16-20 F). 


Las células de las hojitas presentan una varie¬ 
dad de formas semejantes. Aunque las paredes ce¬ 
lulares pueden cambiar en grosor y en regularidad, 
nunca existen en ellas trígonos. En muchos mus¬ 
gos, la superficie de la célula presenta papilas cuyo 
número y complejidad varía. Estas papilas son en- 
grosamientos en forma de verruga de la pared celu¬ 
lar y son especialmente bien visibles por encima 
del protoplasto de la célula. Los cuerpos lipidíeos 
son más simples que los de las hepáticas. La dispo¬ 
sición de las células de distintas formas de la célu¬ 
la, la naturaleza de las papilas, la forma de la hoji¬ 
ta, la estructura del margen, base y ápice foliares, 
son todas ellas características importantes que per¬ 
miten distinguir un musgo de otro. 

Asimismo, el nervio foliar, presenta una consi¬ 
derable variedad entre los géneros. Este nervio pue¬ 
de presentar células alargadas o cuadradas sobre su 
superficie; en corte transversal, dichas células pue¬ 
den ser todas parecidas, o algunas de ellas tener la 
pared engrosada y otras la pared delgada. El nervio 
es único, doble o falta. Puede ser corto o puede 
recorrer la totalidad de la longitud de la hojita. 
Puede ser papiloso, mientras el resto de la hoja es 
liso; en ocasiones presenta expansiones laminares o 
dientes. Estas características vienen determinadas 
genéticamente y son valiosas para distinguir las di¬ 
versas especies de musgo. 

En general las hojitas se encuentran dispuestas 
en más de tres filas y normalmente están dispues¬ 
tas en espiral sobre el tallito. En algunos géneros 
están implantadas en dos filas, pero esto no es lo 
normal. En la mayoría de los musgos, todas las 
hojitas de una misma planta son parecidas. En los 
musgos erectos, las hojitas de la parte más antigua 
del tallito tienden a ser más pequeñas que las de la 
porción superior de éste. Las hojitas que rodean 
los órganos sexuales se diferencian con frecuencia 
de las demás hojitas; las que rodean los anteridios 
se denominan hojitas perigomales y las que rodean 
los arquegonios se denominan hojitas periquecia- 
les. 

La disposición de los órganos sexuales es en 
general constante en cada especie. Los gametófitos 
son unisexuales o bisexuales, y en los gametófitos 
bisexuales los distintos órganos sexuales pueden 
encontrarse sobre la misma ramita o sobre distintas 
ramitas. El gametófito es erecto y fijo sobre el 
sustrato por la base, o bien el tallito crece rastrero 
y de su superficie ventral emergen grupos de rizoi¬ 
des para fijarlo al sustrato. En algunos géneros 
existe un protonema persistente, con frecuencia 
extenso, que fija al sustrato el reducido gametófi¬ 
to, portador de hojitas. 


Los rizoides tienen una morfología relativa¬ 
mente constante en todos los musgos. Se trata de 
filamentos parduscos uniseriados y pluriramifica- 
dos. Las paredes celulares son lisas o papilosas. Los 
tabiques que separan las células varían desde ser 
transversales hasta ser regularmente oblicuos. Los 
rizoides se encuentran predominantemente por el 
tallito, pero en algunos musgos -especialmente en 
los que viven en medio acuático- aparecen en oca¬ 
siones sobre las hojitas. Algunos musgos carecen de 
rizoides en el gametófito maduro (por ejemplo 
Sphagnum ), mientras que el tallito de otro (por 
ejemplo Anacolia ), está densamente revestido de 
rizoides. Los rizoides fijan la mayoría de los mus¬ 
gos a sus sustratos. En los medios húmedos, el 
ápice de las ramitas de los musgos postrados pre¬ 
senta con frecuencia rizoides que se fijan al sustra¬ 
to. En algunos musgos (por ejemplo Fuñaría 
hygrometrica) la principal función de los rizoides 
parece ser la de servir como red capilar para la 
conducción de agua. 

Desde el punto de vista anatómico, el tallito 
de los musgos es mucho más complejo que el de las 
hepáticas foliosas. Alcanza su máxima complejidad 
en los grandes musgos erectos, en las politríquidas 
(fig. 16-20 G). 

EL ESPOROFITO 

El esporófito de los musgos muestra una diver¬ 
sidad parecida. Puesto que las características son 
probablemente reguladas genéticamente, pueden 
ser de un valor taxonómico considerable. La seta 
puede ser larga, levantando la cápsula muy por en¬ 
cima de las hojitas periqueciales, o bien corta, o 
prácticamente ausente, con la cápsula inmersa en¬ 
tre las hojitas periqueciales. En las andreídeas y en 
las esfágnidas, el crecimiento de un tejido game- 
tofítico privado de hojitas (denominado pseudopo- 
dio) bajo la cápsula en desarrollo, eleva a ésta por 
encima de la parte foliosa del gametófito. La seta 
puede ser papilosa o lisa y su color varía amplia¬ 
mente; posee clorofila cuando es joven, aunque en 
algunos géneros el contenido en ésta es muy bajo. 
En muchos musgos, tanto la seta como la cápsula 
son pardas cuando el esporófito está maduro. 

La cápsula presenta una considerable variabili¬ 
dad en la forma, pero la pared es en general lisa 
(fig. 16-25). La parte inferior de la cápsula, que se 
encuentra justo debajo de la capa esporógena se 
denomina la apófisis. Esta apófisis está en algunos 
casos especializada, como en muchos géneros de 
las Esplacnáceas (fig. 16-25 D). En muchos musgos 


los estomas se abren con mucha frecuencia en es¬ 
pacios intercelulares de la apófisis (fig. 16-27). Es ? 
posible que los estomas tengan importancia en los 
intercambios gaseosos, pero probablemente se tra¬ 
ta de estructuras vestigiales; su verdadera función, 
si es que tienen alguna, se nos escapa. De forma 
característica, poseen dos células oclusivas, pero en 
unos raros casos hay más de dos. En algunas oca¬ 
siones, los estomas están formados por una sola 
célula provista de una abertura longitudinal en su 
parte media; en otros casos, el poro estomático 
está obturado. Los estomas pueden encontrarse en 
la superficie de la cápsula, o bien estar práctica¬ 
mente escondidos por la extensión de las paredes 
dt las células que quedan casi encima del poro, de 
forma que éste queda relegado al fondo de una 
invaginación. Aunque los musgos acuáticos carecen 
normalmente de estomas en la cápsula, Sphagnum 
posee muchos estomas rudimentarios. 

La mayoría de los musgos tienen un peristo- 
ma. Los dientes del peristoma exhiben una notable 
diversidad, tanto entre ios órdenes como entre los 
géneros (fig. 16-27), pero son constantes dentro de 
cada especie. Algunos musgos tienen dientes del 
peristoma macizos y celulares como en los de la 
subclase tetrafidas (fig. 16-19 E). En otras, como 
en las del orden dicranales existe un solo anillo de 
dientes del peristoma, cada uno de ellos ornamen¬ 
tado e integrado por restos de paredes celulares (fig. 
16-27 F). Otro tipo de musgos presentan un peris¬ 
toma con dos series de dientes; el peristoma exter¬ 
no es en general bastante parecido al de las dicra¬ 
nales, pero el peristoma interno suele ser incoloro 
y bastante delicado (fig. 16-27 A, C, D, H). En un 
cierto número de musgos el peristoma es rudimen¬ 
tario y está formado por finos fragmentos de dien¬ 
te. Aun cuando tengan un opérculo, muchos care¬ 
cen de peristoma; otros musgos carecen de opércu¬ 
lo y, en este caso, la cápsula se abre irregularmen- 
te. 

También varía la morfología y la disposición 
de la caliptra. Puede ser perfectamente lisa, o papi¬ 
losa, o recubierta de filamentos aplicados sobre su 
superficie (fig. 16-20 B, 25 A, C, G). 

LA APOSPORIA EN LOS MUSGOS 

Puesto que cualquier célula joven, tanto del 
esporófito como del gametófito, es potencialmente 
capaz de producir un protonema, es posible llevar 
a cabo un cierto número de interesantes experi¬ 
mentos genéticos con muchos musgos. Si para ello 
se emplea un gametófito, es posible producir otro 
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con una constitución genética idéntica a la del pre¬ 
decesor. Sin embargo, si las células del esporóñto 
originan un gametófito, entonces este gametófito 
es genéticamente distinto del que dio origen al es- 
porófito. El protonema producido a partir de un 
esporófito es diploide (2 n) mientras que el gametó¬ 
fito parental es haploide (ln). 

El protonema 2 n y el protonema haploide ori¬ 
ginan un gametófito folioso normal de la misma 
forma. Sin embargo, la potencialidad de este pro¬ 
tonema diploide para producir un esporófito nor¬ 
mal es notable, como se ha demostrado en el géne¬ 
ro Tetraphis de las tetrafídeas. (En Physcomi- 
trium, un gametófito diploide fue inducido a pro¬ 
ducir esporangios normales sobre los ápices de ho¬ 
jas en desarrollo.) Este fenómeno se llama apospo- 
ria. Cruzando gametófitos diploides y haploides 
de la misma especie se han sacado muchas enseñan¬ 
zas sobre la sexualidad de los musgos. Se ha sugeri¬ 
do que la hibridización y la aposporia han tenido 
importancia en el desarrollo de diversas razas de 
musgos, y pueden haber colaborado en la produc¬ 
ción de algunas especies. 

SUBCLASES DE MUSGOS 

La clase musgos comprende por lo menos 
15 órdenes con más de 80 familias que pueden re¬ 
partirse de modo conveniente en seis subclases: es- 
fágnidas, andreeídas, tetráfidas, politríquidas, bux- 
baumíidas y bríidas. Cada subclase corresponde a 
una línea de evolución distinta, y las relaciones 
entre ellas no están claras por la escasez de mate¬ 
rial fósil y de especies actuales. Se pueden distin¬ 
guir con la clave dicotómica de la tabla 16-1. 

SUBCLASE ESFAGNIDAS • 

El género Sphagnum es el único representante 
de la subclase esfágnidas. Se distinguen unas 100 
especies de esfagnos, aunque se han descrito más 
de 300. Hay en todo el mundo, pero sólo forman 
turberas extensas en el hemisferio norte. 

EL GAMETOFITO. El protonema de Sphag¬ 
num es un talo uniestratificado e irregularmente 
lobulado, que posee un cierto número de rizoides 
filamentosos y pluricelulares (fig. 16-17 J). En 
general produce un solo gametófito folioso que ca¬ 
rece de rizoides. En algunas especies, el protonema 
que parte directamente de la espora produce unos 
brotes con aspecto de rizoides, a partir de los cua- 


TABLA 16-1 

CLAVE DE LAS SUBCLASES DE MUSGOS 

A. Dientes del peristoma macizos, pluricelulares, sin or¬ 
namentación ni bandas transversales, en una sola se¬ 
rie; si faltan, suele existir un epifragma . . . .B 

A. Dientes del peristoma finos, formados por partes de 
dos paredes celulares adyacentes dispuestas en una 
serie linear, de ordinario ornamentadas y con bandas 
transversales, con frecuencia en dos o más series; si 
faltan, falta también el epifragma .C 

B. Peristoma con cuatro dientes, epifragma ausente; 
seta presente; hojitás sin laminillas; el protonema 
forma con frecuencia hojitas frondiformes . . 
.Tetráfidas 

B. Peristoma de 32 ó 64 o más dientes, o sin ellos; 
epifragma generalmente presente; hojitas con la¬ 
minillas; el protonema nunca produce hojitas fron¬ 
diformes .Politríquidas 

C. Dientes del peristoma ausentes; seta práctica¬ 
mente ausente; la cápsula emerge de las hojas 
pcriqueciales gracias a un pseudopodio . D 

C. Dientes del peristoma normalmente presen¬ 
tes; seta normalmente presente; cápsula nun¬ 
ca emergente sobre un pseudopodio . . E 

D. La cápsula se abre mediante un opérculo; 
el gametófito presenta hojitas que con¬ 
tienen células muertas, hialinas y provis¬ 
tas de poros, con engrosamientos en espi¬ 
ral en la pared, rodeadas por varias célu¬ 
las clorofilíferas alargadas; protonema ta- 
loso.Esfágnidas 

D. La cápsula se abre generalmente por cua¬ 
tro fisuras longitudinales preformadas: el 
gametófito presenta hojitas con peque¬ 
ñas células de membrana muy gruesa; el 
protonema tiene una estructura laminar 
plurirramificada.Andreeidas 

E. Esporangios ovoides y oblicuos, y 
más o menos aplanados por la super¬ 
ficie superior, con el extremo estre¬ 
cho apuntado; peristoma interno 
constituido por un manguito hialino 
y plisado: peristoma externo consti¬ 
tuido generalmente por varias filas 
de dientes filamentosos c irregulares, 

o bien rudimentario . 

.Buxbaumíidas 

E. Esporangio diverso pero nunca ovoi¬ 
de y oblicuo como en el caso ante¬ 
rior (E); peristoma interno ausente 
o. si está presente, nunca con un 
manguito plisado; penstoma exter¬ 
no. cuando existe, constituido por 
una sola fila de dientes . . Bríidas 

les puede producir un gametófito folioso. Los ga¬ 
metófitos suelen ser francamente grandes. Algunos 
alcanzan longitudes de casi 1 m, aunque la parte 
viviente raramente supera 0.2 m de longitud: en las 


formas compactas, la parte viva no suele superar 
unos pocos centímetros de longitud. El gametófito 
es peculiar, tanto por su estructura detallada, 
como por su morfología general. El tallito princi¬ 
pal presenta hojitas ampliamente separadas entre 
ellas que en general son distintas de las de las ra¬ 
mas. Dichas ramas se encuentran normalmente en 
grupos de tres a ocho. Estos fascículos aparecen 
cada cuatro hojitas caulinares. Si la especie vive 
sumergida, todas las ramas son aproximadamente 
iguales; pero en los gametófitos emergidos normal¬ 
mente existen determinadas ramas divergentes que 
crecen alejándose del tallito, mientras que otras 
ramas péndulas se mantienen aplicadas al tallito 
(fig. 16-17 A). Las ramas péndulas son normalmen¬ 
te más finas y poseen hojitas más pequeñas, en 
comparación con las ramas divergentes. En el ápice 
de cada brote, todas las ramas forman un grupo 
denso o capítulo. 

Las hojitas están insertas sobre todas las ramas 
en forma densamente imbricada. Todas las hojitas 
son uniestratificadas y carecen de nervio. Las hoji¬ 
tas maduras están constituidas por un retículo de 
células clorofílicas que rodean a grandes células 
hialinas muertas (fig. 16-17 D). Las células hialinas 
suelen poseer engrosamientos transversales y 
poros, y presentan de ordinario una sección trans¬ 
versal hinchada y ampliamente circular; son de cin¬ 
co a diez veces más amplias que las células clorofí¬ 
licas. Estas últimas varían en cuanto a su sección 
transversal y su posición respecto a la superficie de 
la hojita (véase fig. 16-17 E-G). El margen de la 
hojita es entero y bordeado o no por células linea¬ 
res, o aparece deshilacliado, lo que indica que un 
cierto número de células marginales han sido resor¬ 
bidas. 

El tallito es con frecuencia frágil y se mantie¬ 
ne por flotación en el agua o por apoyo en otros 
tallitos de un grupo compacto de muchos gametó¬ 
fitos que llegan a constituir una almohadilla o al¬ 
fombra extensa. Las células corticales del tallito 
son hialinas y en número de una a cinco capas. 
Estas células son con frecuencia porosas y poseen 
engrosamientos en espiral semejantes a los de las 
células foliares y hialinas o son porosas y despro¬ 
vistas de engrosamientos y de espirales (fig. 16-17 
H, I, M, N). 

El córtex de las ramitas tiene siempre una sola 
capa de células de espesor. En algunas especies, las 
células porosas se especializan hasta convertirse en 
ampulas o células en retorta, alargadas y dispersas, 
que tienen la forma de frascos con un poro apical, 
y se encuentran dispersas entre células hialinas no 
porosas de menor tamaño (fig. 16-17 M, N). Debi¬ 


do a la presencia de tales células hialinas y porosas 
muertas, los gametófitos de Sphagnum absorben 
grandes cantidades de líquido, en algunos casos 
más de veinte veces su propio peso. El eje central, 
situado debajo del córtex, se diferencia en general 
en una región externa pluriestratificada constituida 
por células de pared más gruesa (normalmente co¬ 
loreada) y un cilindro central constituido por célu¬ 
las parenquimáticas hialinas, de pared delgada (fig. 
16-17 H). 

Las ramitas sexuales se encuentran general¬ 
mente cerca del ápice de la planta, con mayor fre¬ 
cuencia en la parte externa del capítulo. Los ar- 
quegonios se encuentran sobre una corta ramifica¬ 
ción periquecial y están rodeadas por hojitas del 
periquecio generalmente mayores que las demás y 
ligeramente distintas por sus detalles celulares. Los 
anteridios aparecen en ramas divergentes indepen¬ 
dientes, que están ligeramente hinchadas cerca del 
ápice, lo que confiere a estas ramitas un aspecto 
amentiforme. La parte engrosada de la ramita 
posee un anteridio único situado en la axila de 
cada hojita. Los anteridios son globulosos como 
los de las hepáticas, y cada uno de ellos está soste¬ 
nido por un pedúnculo alargado. 

EL ESPOROFITO. Las especies de Sphagnum 
se distinguen basándose enteramente en caracte¬ 
res del gametófito. El esporófito es efímero, y en 
algunos casos se produce con poca frecuencia; por 
ello Sphagnum suele encontrarse sin él. Cuando 
está presente, se observa que prácticamente sólo 
consta de la cápsula (fig. 16-17 L). El pie está un 
poco engrosado dentro del ápice del pseudopodio, 
que se alarga para elevar la cápsula por encima de 
las hojitas periqueciales. De ordinario una sola cáp¬ 
sula emerge de cada periquecio. 

Existe una caliptra fina e incolora, que prote¬ 
ge al esporófito durante la primera fase de su des¬ 
arrollo y que se desgarra después irregularmente a 
medida que la cápsula se diferencia, de modo que 
sus jirones suelen quedar en la base de la cápsula 
una vez madura. El opérculo puede ser ligeramente 
aplanado o convexo. La pared de la cápsula presen¬ 
ta sobre la superficie numerosos estomas no fun¬ 
cionales. 

La pared de la cápsula tiene dos regiones bien 
diferenciadas. La epidermis uniestratificada, pre¬ 
senta los estomas rudimentarios; una vez madura, 
las células de dicha epidermis poseen las paredes 
más engrosadas. La segunda región de células pa- 
renquimatosas situadas debajo de la epidermis es 
pluriestratificada y establece continuidad con una 
columela en forma de cúpula (vease fig. 16-17 L). 
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FIGURA16-17 Morfología y anatomía de la subclase esfágnidas: A, aspecto general de una ramita d e Sphagnum 
papillosum, con esporófitos. x 1; B, hoja de una rama de S. papillosum, x 12; C, hojitadel tallito de S. papillosum, x 12; 
D, células de la hojlta de S. papillosum (obsérvese el retículo de células clorofilíferas que rodea las células hialinas 
provistas de poros; obsérvense también los engrosamientos en forma de fibra de las paredes de dichas células hialinas), 
X 165; E. corte transversal de una hojita de S. papillosum, mostrando las relaciones entre las células hialinas y las 
cloroficeas, X 165; F, lo mismo, en una hojita de S. squarrosum, x 215; G, lo mismo, en una hojita de S. mage/lanicum. 


Las células de dicha pared son clorofílicas durante 
el desarrollo de la cápsula, pero los cloroplastos 
desaparecen una vez ésta ha madurado. Una masa 
de esporas cupuliforme recubre la columela, y la 
pared externa de la cápsula recubre por fuera esta 
capa esporógena. Al igual que en las antocerotópsi- 
das, las células esporógenas y las de las pared de la 
cápsula derivan del anfitecio. Por ello Sphagnum se 
diferencia de la mayoría de los demás musgos. 

La ornamentación de las esporas varía según 
las especies de Sphagnum, pero no ha sido estudia¬ 
da con mucho detalle (fig. 16-17 K). La dispersión 
de las esporas es notable. Al madurar el esporangio 
la columela se contrae, dejando un espacio lleno de 
un gas. El diámetro de la cápsula se contrae tam¬ 
bién a medida que ésta se seca, cambiando su for¬ 
ma de esférica a cilindrica. Este cambio origina 
una compresión del gas encerrado bajo las esporas. 
Cuando este gas comprimido alcanza una presión 
de aproximadamente cinco atmósferas, el opérculo 
no puede ya retenerlo por más tiempo. Con ello 
este opérculo es expulsado en forma explosiva, y el 
gas que escapa arrastra las esporas al aire. 

ecología. Los esfagnos constituyen un 
componente importante de la vegetación de la ma¬ 
yoría de las regiones giaciadas del hemisferio Nor¬ 
te. Las especies acuáticas que crecen en los márge¬ 
nes de los lagos y charcas colaboran en la acidifica¬ 
ción de estas piezas de agua. A causa de esta aci¬ 
dez, así como debido a la acumulación de sustan¬ 
cias antisépticas producidas por Sphagnum , el me¬ 
dio acuático queda relativamente desprovisto de 
organismos descomponedores de materia orgánica; 
por ello la materia orgánica que se incorpora al 
agua se descompone lentamente y se acumula en el 
lago. Las especies acuáticas de Sphagnum , que al 
principio estaban relegadas a los bordes del lago, 
forman una alfombra flotante de materia orgánica, 
que crece hacia el centro del lago. Este tapiz tem- 
bladizo constituye un hábitat adecuado para otras 
plantas, entre las que se cuentan otras especies de 
Sphagnum. En consecuencia se produce una acu¬ 
mulación de materia orgánica tanto en el fondo del 
lago como en su borde. Los sedimentos de fondo 


son limos orgánicos finos, pero los depósitos de 
Sphagnum son más fibrosos. Con el tiempo la tota¬ 
lidad de la pieza de agua queda completamente 
recubierta por una vegetación formadora de turba, 
y en algunas zonas la turbera puede quedar recu¬ 
bierta por un bosque. 

Estos depósitos turbosos del lago tienen im¬ 
portancia para la reconstrucción de la historia de la 
vegetación de una zona determinada. El polen y las 
esporas que durante el año caen en un lago de este 
tipo acaban depositándose sobre el fondo y evitan 
con ello su descomposición. Año tras otro van 
agregándose nuevos depósitos, de modo que cada 
capa conserva las esporas de muchas de las plantas 
que crecen en las proximidades del lago. Si no exis¬ 
ten corrientes de agua que alteren la disposición de 
estos depósitos, un análisis cuidadoso de la abun¬ 
dancia de cada tipo de esporas que se encuentran 
en los sedimentos turbosos nos permitirá recons¬ 
truir la sucesión de la vegetación. 

Aunque Sphagnum disminuye la humedad de 
algunos medios, aumenta la de otros. Una colonia 
de Sphagnum en expansión que alcance los límites 
de un bosque, puede, por su mayor capacidad de 
retención y de absorción de agua, hacer que el 
suelo quede tan saturado que los árboles del bos¬ 
que resulten dañados o muertos. De esta forma, un 
medio turboso puede extenderse remontando pen¬ 
dientes e influir de modo importante sobre la es¬ 
tructura y la productividad de un bosque. 

INTER RELACION ES. Con frecuencia se consi¬ 
dera que Sphagnum pertenece a una clase indepen¬ 
diente, la clase esfagnos. Sin embargo, los descubri¬ 
mientos de Neuberg demostraron la presencia de 
géneros de musgos del Pérmico que se parecen a las 
esfagnidas en algunos aspectos y a las bríidas en 
otros. Por ejemplo, por su tamaño o forma general 
de la hojita. el género fósil Intia se parece a algunas 
bríidas. Sin embargo, las células foliares presentan 
en ocasiones un fuerte parecido con la disposición 
característica de las hojitas de Sphagnum. En Vor - 
cutannularia el parecido es aún más pronunciado; 
y en Proiosphagnum , las células clorofílicas y las 
células hialinas están claramente diferenciadas, de 


X 235; H, corte transversal de un caulidio de una rama de S. papillosum (obsérvense las células externas hialinas y las 
células de pared oscura del eje central). X 295; I, aspecto externo del tallito de S. papillosum, mostrando las células 
hialinas externas provistas de poros, con sus refuerzos fibrilares. X 225; J. protonema protálico de Sphagnum con un 
brote joven provisto de hojitas. x 75; K, espora de S. papillosum, mostrando la ornamentación de la pared esporal y el 
poro trirrasgado. X 1100; L. corte longitudinal de una cápsula de Sphagnum, mostrando su anatomía, X 95; M. corte 
transversal de un tallito de una rama de 5. tene/lum, x 120; N, aspecto externo de un tallito de una ramita de S. tenellum, 
mostrando ampulas hialinas, x 120. col, columela; p. pie; ps. pseudopodio; ce. capa esporógena; capit, capítulo; r d/d, 
ramas divergentes; r col, ramas colgantes. 'L, según Cavers. con permiso de los directores del New Phyto/ogist y de Messrs. 
Dawsons of Pail Malí, reimpresores de la obra de F. Cavers The Imer-Relationships of the Bryophyta, en 1964.) 
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modo muy parecido al de Sphagnum (fig. 16-29 
A Di Según parece. Sphagnum se encuentra en la 
misma línea general de evolución que los demás 
musgos, aunque ocupa una posición claramente 
aislada respecto de ellos. Dentro del género, las 
especies que se consideran más primitivas son pre¬ 
dominantemente acuáticas, mientras que las más 
evolucionadas se encuentran en condiciones ecoló- 
gicas un poco más secas. 

IMPORTANCIA ECONOMICA. En jardinería se 

emplea turba de Sphagnum en parte con el obje¬ 
tivo de aumentar la capacidad de retención de hu¬ 
medad del suelo. La turba de Sphagnum tiene un 
cierto número de otros usos. Por ejemplo, en Irlan¬ 
da. la turba se ha venido usando desde antiguo 
como combustible. Durante la primera guerra 
mundial. Sphagnum se empleó extensamente para 
la confección de apósitos y curas de empleo sani¬ 
tarios. Su elevada capacidad de absorción y sus 
propiedades antisépticas hacían que este material 
fuera superior al algodón en ciertos aspectos. 


SUBCLASE ANDREEIDAS 

Esta subclase comprende un orden único, el 
orden Andreeales , con una sola familia, andre- 
eáceas. Esta familia está constituida por tres géne¬ 
ros: Andreaea. Acroschisma y euro loma An- 
dreáea se encuentra en todo el mundo, pero es 
especialmente frecuente en los climas templados 
fríos. Los otros géneros se conocen solamente del 
hemisferio meridional, en donde son raros y proba¬ 
blemente relegados a la parte templada de América 
del Sur. Todos estos géneros forman almohadillas 
de color negro pardusco o negruzco sobre las rocas 
silíceas desnudas. Unas pocas especies crecen en 
sitios húmedos, mientras que la mayoría se en¬ 
cuentran sobre losas y rocas expuestas. Crecen des¬ 
de cerca del nivel del mar hasta localidades alpinas 
elevadas y en ocasiones aparecen de modo destaca¬ 
do en zonas cubiertas hasta tarde por la nieve. 

Andreaea está representada por más de 100 es¬ 
pecies descritas, pero probablemente un estudio 
detenido reduciría las especies bien definidas a me¬ 
nos de 50. Acroschisma y Neuroloma poseen cada 
una de ellas una sola especie (fig. 16-18). 

EL GAMETOFITO. En Andreaea la espora ger¬ 
mina dentro de la pared esporal, transformándose 
en una masa globulosa pluricelular. Cuando la 
pared de la espora se rompe, emerge de ella un 
protonema clorofílico de aspecto taloso y plunrra- 





= IGURA 16-18 Morfología y anatomía de la subclase andadas: A. aspecto general d e Andreaea rupestris. con un 
«sporangio defécente, x 8; B. esporangio de A. ruoestns en condiciones húmedas, x 15: C ¡ispéelo 9 enera ' 
na wilsoni con esporangios abiertos. X 3. D. detalle del esporangio oe A. wUsom. mostrando las divisiones de boca de 
a cápsula oue recuerdan dientes peristomáticos, X 8; E. corte transversal del cauhdio de Andreaea rupestris. mostrando su 
•structura con células no diferenciadas. X 135; F, fragmento del protonema laciniado t le Andreaea con lacinia:- 'ond'for¬ 
jes X 130; G. fragmento del protonema de Andreaea. con un brote ¡oven provisto de hoptas. x 130. H. corte longitud i 
aai de un esporangio de Andreaea, X 130 co,. columelar, pie;^pseudopodm: es. espora^ (C¿D «eflun Brotherus, F. G. 


mificado (fig. 16-18 G). Este protonema origina 
con frecuencia lóbulos elípticos uniestratificados 
que aumentan la superficie fotosinietizadora (fig. 
16-18 F). Estos lóbulos producen un protonema 
taloso que puede a su vez producir propágulos que 
se diferencian dando lugar a gametófitos foliosos 
(fig. 16-18 G). Los gametófitos se fijan al sustrato 
por medio de rizoides característicos, del tipo de 
los musgos. 

Una vez maduro, el gametófito folioso puede 
ser unisexual o bisexual. Está libremente ramifica¬ 
do. y sólo las porciones más jóvenes son clorofilí- 
feras; el resto del gametófito es rojizo o pardusco. 
Las hojitas dispuestas en espiral apretada (fig. 
16-18 A. C) pueden ser nerviadas o no, según la 
especie. La mayor parte de la hojita es uniesiratifi- 
cada. Las células de las hojitas son pequeñas, prin¬ 
cipalmente isodiamétncas y de pared gruesa, y con 
frecuencia presentan papilas. Las hojitas perique- 
ciales son en general distintas de las del resto del 
gametófito; en las especies bisexuales, las hojitas 
perigomales son también distintas. El tallito, cons¬ 
tituido por células de pared gruesa, no está diferen¬ 
ciada en capas reconocibles (fig. 16-18 E). Pareci¬ 
dos a los de la mayoría de los musgos, los ante- 
ridios son ligeramente alargados y pedunculados y 
ios arquegonios tienen forma de botella. Dispersas 
entre los órganos sexuales se encuentran parálisis 
filamentosas. 

EL ESPOROF1TO. Al igual que en las esfágm- 
das. el esporófito está sostenido por un pseudopo- 
dio. En general, la estructura de la cápsula es pa¬ 
recida a la de Sphagnum. La pared de dicha cápsu¬ 
la es pluricelular (aunque carece de estomas), la 
columela es alargada y cupuliforme, y las células 
esporógenas recubren externamente dicha colume¬ 
la (fig. 16-18 H). La caliptra está regularmente des¬ 
hecha en jirones al igual que en Sphagnum. o bien 
una porción de ella es arrastrada por la cápsula, so¬ 
bre la cual forma una pequeña cofia. No existen 
senes de espacios aéreos entre la pared externa y la 
capa esporógena. Como en todos los musgos, el 
esporangio contiene clorofila durante su desa¬ 
rrollo. 

Andreaea se distingue de los demás musgos 
por ei lipo de dehiscencia de la cápsula (fig. 16-18 
A. B). Cuando la cápsula se seca, las células inter¬ 
nas de la pared capsular, que tienen la membrana 
delgada, se contraen, mientras que las células ex¬ 
ternas. de membrana gruesa, no lo hacen: con ello 
la longitud de la cápsula se acorta, provocando la 
abertura de las cuatro (o raramente ocho» fisuras 
verticales que posee, con lo cual se liberan las 


esporas. El aumento de la humedad cierra la cápsu¬ 
la. En el género Aeroschisma la cápsula se abre por 
medio de cuatro u ocho dientes irregulares situa¬ 
dos en el ápice de la misma. En todas las andreei- 
das falta el opérculo (fig. 16-18 D). 

INTER RELACION ES. Aunque parece tratarse de 
una línea de evolución independiente que no 
muestra interrelaciones claras con ningún otro gru¬ 
po de musgos, en muchos aspectos la subclase an- 
dreeidas’ se sitúa entre las esfágnidas y las demás 
clases de musgos. El protonema taloso y la presen¬ 
cia de pseudopodio son características comunes 
con las esfágnidas, pero la afinidad más íntima de 
las andreeidas. en cuanto a la morfología y al tipo 
de desarrollo existe con las demás subclases. En las 
andreidas la capa esporógena deriva de las capas 
externas del endotecio. como en todos los musgos 
exceptuando los esfagnos. Otras características co¬ 
munes con otros musgos pero no con Sphagnum 
son: el tamaño de ios antendios. la persistencia dé 
los rizoides y la estructura general del tallito. 


SUBCLASE TETRAFIDAS 

Esta subclase comprende dos géneros: Tetra- 
plus y Tetrodontium. los dos distribuidos básica¬ 
mente por la zona templada norte. Tetrodontium 
se encuentra también en Nueva Zelanda. Tetraphis . 
representado por dos especies, crece principalmen¬ 
te en los bosques de coniferas, en donde se en¬ 
cuentra particularmente bien desarrollado sobre 
los troncos húmedos en putrefacción. Tetrodon¬ 
tium se encuentra limitado a las rocas silíceas, 
principalmente bajo salientes rocosos húmedos y 
sombreados (fig- 16-19). 

EL GAMETOFITO. Al germinar, la espora pro¬ 
duce un protonema normal que origina lóbulos 
frondiformes uniestratificados de una manera muy 
parecida al caso de Andreaea (fig. 16-19 D). Estas 
estructuras taloides suelen dar por gemación una 
rama cerca de la base, produciendo un gametófito 
folioso normal. En Tetraphis . los lóbulos frondi¬ 
formes suelen desaparecer una vez ha aparecido el 
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FIGURA 16* 19 Morfología y anatomía de la subclase tetráfidas. Tetraphis pe/lucida: A, aspecto general (a la 
izquierda, planta propagulitera), x 4. B. propáguio lenticular, x 225; C, corte transversal del talo, con poca diferenciación 
entre las células. X35; D, lóbulo frondiforme del protonema. X 35; E, diente pluricelular del peristoma, X 150; F, corte 
longitudinal del esporangio, X 10. col. columela; es. esDora. (O, según Ruhland en Engler, Die naturlichen Pflanzenfami- 
lien. voi. 10. pág. 19. fig. 14, 1924). 


gametófito tolloso. En Tetrodontium. ei gametófi- 
to tolloso queda muy reducido y tos lóbulos fondi- 
formes persisten y constituyen la mayor parte de 
la superficie fotosintetizadora. Los gametófitos to¬ 
llosos, erectos, forman tapices densamente apreta¬ 
dos en Tetra plus, mientras que en Tetrodontium se 
presentan dispersos sobre la superficie de la roca. 
Los gametófitos quedan fijos al sustrato por medio 
de los rizoides. 

Las hojitas, de ovadas a lanceoladas, están dis¬ 
puestas en espiral en de tres a cinco filas (fig. 
16-19 A). Las hojitas son umestratificadas excepto 
en el nervio, que se extiende hasta la proximidad 
del ápice foliar. Las células foliares son parenqui- 
máticas. hexagonales y lisas. 

Las plantas son bisexuales, y los órganos se¬ 
xuales son los típicos de los musgos. Entre los bro¬ 
tes sexuales se encuentran algunos brotes propagu- 
líferos (fig. 16-19 A), que se parecen en todo a los 
demás excepto en que varias hojitas mayores situa¬ 
das en el ápice del brote propagulífero forman un 
receptáculo provisto de propágulos pedunculados 
(fig. 16-19 B). Básicamente, los propágulos son pa- 
ráfisis bastante especializadas provistas de una par¬ 
te apical lenticular. Se desprenden fácilmente y 
germinan para producir nuevos protonemas que 
acaban originando los lóbulos fondiformes y los 
gametófitos foliosos. 

Los tallitos presentan una ligera diferenciación 
interna ifig. 16-19 C). Las células externas son de 
membrana gruesa, y existe una capa interna de cé¬ 
lulas parenquimáticas que forma un eje central. 
Con frecuencia se encuentra también un filamento 
central constituido por céluias de membrana 
gruesa. 

EL ESPOKOFITO. El esporangio, corto y cilin¬ 
drico, está sostenido por una seta alargada, que 
puede ser papilosa o lisa. En Terraphis pellucida y 
en Tetrodontium. la seta es erecta, pero la de Te- 
traphis geniculata está acodada en ángulo de forma 
muy aparente, un carácter raro en los musgos. En 
todas las especies, la caliptra es plisada y acampa¬ 
nada y recubre la mayor parte de la cápsula (fig. 
16-19 A). El opérculo es cónico y umestratificado. 
con una estructura parecida a la de la pared exter¬ 
na de la pared capsular, de la cual deriva. Dicha 
pared capsular rodea directamente la región espo- 
rógena y tiene de tres a cuatro células de espesor, y 
las células externas son más gruesas que las inter¬ 
nas. No se encuentran estomas. Al igual que en 
Andreaea , no existe espacio aéreo entre la pared 
capsular y la capa esporógena (fig. 16-19 F). 

El peristoma está constituido por cuatro dien¬ 


tes persistentes pluricelulares (fig. 16-19 E), que 
proceden de las capas celulares ífitemas del anfite- 
cio y se encuentran implantados bajo la boca de la 
cápsula. Estos dientes no son higroscópicos, y las 
esporas salen al exterior al movérsela cápsula, que 
en general está muy elevada por mama del game- 
tófito folioso. La columela de las tetráfidas se ex¬ 
tiende hasta la base de los macizos dientes del pe- 
nstoma, de modo que la capa esporógena forma un 
cilindro alrededor de la columela. 

INTER relaciones. Las tetráfidas presentan 
relaciones con las andreeidas a través de A t ros- 
chisma, basadas en la similitud superficial del pens- 
toma. Los lóbulos frondiformes del protonema nos 
recuerdan también los de las andreeidas. Otros 
musgos que poseen tales lóbulos son Diphyscium 
en las buxbaumiidas y Dedipodium, en las briidas. 
En todas las subclases fuera de las andreeidas y de 
las esfágmdas se encuentran las siguientes caracte¬ 
rísticas comunes; la típica caliptra. el opérculo, el 
tallito bien diferenciado, el gametófito folioso 
erecto, y del tipo general de desarrollo de los dien¬ 
tes del peristoma. 

Se ha sugerido que un género que crece en el 
hemisferio meridional. Calomnion. está relaciona¬ 
do con las tetráfidas. La disposición de las hojitas 
y su estructura, la producción de lóbulos frondi¬ 
formes del protonema y el aspecto general del es- 
porófito son todos muy parecidos a Te traphis. pe¬ 
ro Calomnion carece de peristoma. y sus auténti¬ 
cas relaciones son inciertas; se le ha colocado en las 
briidas. 


SUBCLASE POLITRIQUIDAS 

Esta subclase, con representantes en todo el 
mundo es relativamente pequeña, pues posee un 
solo orden con dos familias. Se reconocen dieci¬ 
ocho géneros que comprenden aproximadamente 
370 especies. Se trata de un grupo muy natural, en 
el cual la morfología y la anatomía tanto del game¬ 
tófito como del esporófito presentan una unifor¬ 
midad muy pronunciada. La mayor parte de las 
especies crecen sobre el suelo. Algunas especies se 
encuentran en pantanos y zonas encharcadas, y 
otras están restringidas a los márgenes de las co¬ 
rrientes o a la superficie de las rocas. 

EL GAMETOFITO. Los gametófitos de todas 
las politríquidas empiezan como un protonema 
plurirramificado y clorofílico típico. En unas po¬ 
cas especies este protonema es persistente y 


constituye la superficie fotosintetizadora para el 
esporófito en crecimiento; en este tipo de especies 
el gametófito es muy reducido. La mayor parte de 
los miembros de esta subclase son unisexuales. 

Las politríquidas poseen gametófitos erectos, 
y los esporofitos rematan la rama o ramas principa¬ 
les. Las hojitas están dispuestas en espiral, y en 
general según cinco filas, aunque en Bartramiopsis 
aparece una disposición de tres filas. Las hojitas 
suelen ser lanceoladas y siempre provistas de ner¬ 
vio. Normalmente la cara superior del nervio está 
cubierto por muchas laminillas longitudinales y pa¬ 
ralelas (fig. 16-20 F). Tienen una altura de varias 
células y cada una de ellas es umestratificada. Las 
células distales de estas laminillas son con frecuen¬ 
cia distintas estructuralmente de las otras que las 
componen. En estos géneros las laminillas poseen 
clorofila, mientras que el resto de la hojita posee 
células opacas o traslúcidas desprovistas de clorofi¬ 
la. En algunas especies el margen de la lámina se 
incurva sobre la superficie de las laminillas durante 
los períodos secos, reduciendo de este modo la 
pérdida de agua de la hojita. El margen foliar es 
dentado o entero; en general es umestratificado y 
no fuertemente diferenciado de las otras células de 


la hojita, pero en algunos pocos casos es biestratifi- 
cado y las céiulas son distintas de las del resto de la 
hojita. Las células básales de la hoja son frecuente¬ 
mente incoloras y rectangulares, mientras que en 
las células superiores son coloreadas y cuadradas. 
Con frecuencia la porción inferior de la hojita es 
más ancha y abraza el tallito, mientras que el resto 
de la porción estrecha está dispuesto formando un 
cierto ángulo con el tallito. Estas bases foliares que 
se recubren mutuamente parecen tener una impor¬ 
tancia funcional para proporcionar un transporte 
capilar al agua utilizada en el crecimiento del 
musgo. 

El tamaño de los gametófitos varía considera¬ 
blemente. Por ejemplo, en el género Dawsonia al¬ 
gunos de ellos alcanzan casi 60 cm de algura (fig. 
16-20 I), y algunos especies de Polytrichum y de 
Pogonatum alcanzan casi la misma altura. Sin em¬ 
bargo. en otros géneros, ei gametófito puede ser 
menor de 0,5 cm. En la mayor parte de los géne¬ 
ros, el gametófito no está ramificado, pero en algu¬ 
nos (como en Dendoligotrichum) posee varias ra¬ 
mas y tiene el aspecto de una plántula de abeto. 

El tallito tiene siempre una consistencia de 
alambre, debida al gran número de células de pared 
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A-H. Polytrichum commune: A. pianxd v.^.. 
O cor. la caliptra en su sitio, x 1; C. planta 
; x 1; D, corte longitudinal oe un esporangio 
;on las laminillas sobre la superficie superior, 
histiformes. X 140; H. esporangio, mostrando 
fa superba. x V ap. apófisis; col, columela; ep. 


epifragma; seta, seta; es. espora. 
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engrosada que se encuentran tanto en el córtex 
como en el e.ie central. El tejido del tallito está a 
veces considerablemente diferenciado. Existen cé¬ 
lulas que superficialmente se parecen a las del xile- 
ma y del floema (fig. 16-20 G) y que parecen po¬ 
seer básicamente una función de soporte, aunque 
en algunos casos la parte central tiene importancia 
en el transporte de agua y de sustancias nutritivas. 
Las células de pared engrosada del nervio foliar 
establecen continuidad con las células corticales 
del tallito, que con frecuencia está densamente re¬ 
vestido por rizoides, particularmente hacia la base. 

EL ESPOROF1TO. La mayoría de los gametó- 
fitos producen un esporófito cada uno. pero al¬ 
gunos producen varios a lo largo del año. La seta 
es erecta, de consistencia de alambre y estructural¬ 
mente parecida al tallito. La cápsula, cilindrica o 
angulosa, es erecta o ligeramente inclinada y nor¬ 
malmente se encuentra cubierta por una gran calip- 
tra pilosa ífig. 16-20 A. B. H). La pared de la 
cápsula es pluriestratificada y con frecuencia pre¬ 
senta algunos estomas. Entre la pared del esporan¬ 
gio y la capa esporógena cilindrica se encuentra 
siempre una serie cilindrica de espacios aéreos. La 
capa esporógena roaea la columeia y, en aigunos 
casos, existe aún otra serie de espacios aéreos que 
separa la capa esporógena de la columeia (fig. 
16-20 D). En la mayoría de los géneros, la parte 
apical de la columeia se extiende para formar un 
tejido, el epifragma. que cierra la boca de la cápsu¬ 
la. Sólo quedan espacios entre los dientes del peris- 
toma, y a través de ellos salen al exterior las dimi¬ 
nutas esporas. Las esporas de esta subclase se en¬ 
cuentran entre las más pequeñas de los musgos, 
miden generalmente menos de 15 mieras y son 
muy numerosas: miles por cápsula. 

En la cápsula de la mayoría de las politríqui- 
das se encuentra una sola fila de dientes peristomá- 
ticos, cortos y pluricelulares (fig. 16-20 E. H), nor¬ 
malmente 32, 64. o raramente 16. según el género. 
Sin embargo, en Dawsorua se encuentran varias fi¬ 
las irregulares de dientes peristomáticos muy largos 
que forman un mechón retorcido. En este género 
falta el epifragma. Lyelíia y Bartramiopsis carecen 
de dientes peristomáticos. pero poseen epifragma. 

INTER RELACION ES. A pesar del gametófito 
bastante complejo, las politríquidas exhiben un 
cierto número de características, especialmente mi¬ 
croscópicas. muy primitivas. Así. los macizos dien¬ 
tes del penstoma. el tipo de disposición de las hoji- 
tas y el gran número de esporas producidas, se 
consideran todos ellos caracteres primitivos. 


Las politríquidas están probablemente relacio¬ 
nadas con las buxbaumíidas, a través de) género 
Daw sonia En este género, la naturaleza de la cápsu¬ 
la y el complejo peristoma nos recuerda algunas 
características de las buxbaumíidas. Esta subclase 
ha existido por lo menos desde el Eoceno, y su 
amplia distribución actual en una gran diversidad 
de hábitats y de climas parece indicar que es pro¬ 
bable que persista por espacio de algunos milenios. 

IMPORTANCIA ECONOMICA. El género Polytri¬ 
chum ha sido empleado para rellenar colchones y 
almohadas. Linneo lo recomendaba basándose en 
que los colchones rellenados con estos musgos ¡no 
albergaban nunca pulgas ni enfermedades infeccio¬ 
sas! Polytrichum se ha empleado también para 
confeccionar escobas, y en rumas romanas de Gran 
Bretaña se descubrió un cesto inacabado tejido con 
tallitos de Polytrichum. 

SUBCLASE BUXBAUMIIDAS 

Es esta una subclase constituida por pequeñas 
plantas, que comprende predominantemente géne¬ 
ros del hemisferio norte. Se han reconocido 3 gé¬ 
neros y aproximadamente 25 especies. Estas espe¬ 
cies crecen en el suelo, sobre madera en descompo¬ 
sición, humus o rocas acidas. 

EL GAMETOI ITO. El gametófito d cfíuxbuumia 
es el más sencillo conocido entre los musgo*. Las 
plantas portadoras de anteridios están constituidas 
por un protonema filamentoso limitado, que posee 
varias yemas anteridiales microscópicas. Cada ante- 
ridio está rodeado por una expansión fotosintetiza- 
dora en forma de concha de molusco de una de las 
ramas del protonema (fig. 16-21 C, D). El anteri- 
ridio es globuloso, como los de las esfagnideas y 
cada uno de ellos está sostenido por un pedúnculo. 
Las plantas femeninas tienen un protonema más 
extenso. Cada planta posee varias hojitas incoloras, 
que pueden ser ciliadas en el margen (fig. 16-21 B). 
Cada una de estas plantas posee uno o dos arque- 
gonios. En los órganos sexuales no se encuentran 
paráfisis. En Diphyscium y en Theriotia el gametó¬ 
fito es pequeño (fig. 16-21 F). Normalmente las 
hojitas son neniadas y de color verde oscuro, con 
frecuencia pluriestratificadas y papilosas. Las hoji¬ 
tas periqueciales están frecuentemente rematadas 
por una prolongación del nervio. En Thenotia exis¬ 
te una especialización de las células en las hojitas. 
de modo que la mayoría de las células son hialinas, 
y el resto forma filas bien diferenciadas de células 
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FIGURA 16-21 Morfología y anatomía de la subclase buxbaumíidas. A, B. D. E. Buxbaumia aphylla. A, aspecto 
general, X 7; B, gametófito con un solo arquegonio. x 45: D. aspecto externo de "ramitas" anteridiales, X 225; E, ápice de 
la cápsula mostrando el peristoma (obsérvese el peristoma externo pluricelular y el cono plisado o peristoma interno). 
X 13.5. C. F. Diphyscium foliosum . C. expansiones del protonema, X 25; F. aspecto general de un gametófito portador de 
un esporangio, X 8. (D. según Goebel, Organographie der Rflanzen, con permiso de G. Fischer, Jena: C, según Ruhland en 
Engler, Die natürlichen Pflamenfamilien, vol. 10, pág. 21, fig. 18 A, 1924.) 


con cloroplasíos. En D iphysciurn. ei protonema 
posee lóbulos en cierto modo parecidos a los de 
andreeidas y tetráfidas < fig. i 6-2! H ). 

EL ESPOROFITO. La cápsula de Buxbaumia se 
encuentra en el extremo de una seta papilosa 
(fig. 16-21 A). El conjunto del esporófito puede 
alcanzar hasta 3 cm de altura. Tanto en Diphys- 
cium como en Theriotia la cápsula no tiene prác¬ 
ticamente seta y está rodeada por hojas perique- 
ciales alargadas (fig. 16-21 F). La cápsula de 
todos los géneros es oblicua, aplastada en la cara 

superior y atenuada en un corto opérculo cónico. 

■ 

Una pequeña caliptra recubre el opérculo. Cuan¬ 
do es joven el esporófito es fotosintetizador. Na¬ 
turalmente. en Buxbaumia. es el esporófito ei 
que debe sintetizar la mayoría de los alimentos. 
En este género el protonema produce una tubero¬ 
sidad rica en proteínas y en lípidos que probable¬ 
mente alimenta el joven embrión hasta que se 
desarrolla suficientemente como para sustentarse 
a sí mismo. 

La cápsuia posee una pared de tres células de 
grosor, y en su base se encuentran estomas. Estos 
estomas pueden ser superficiales o inmersos. De¬ 
bajo de ia pared de la cápsula existen filamentos 
con cloroplasíos que atraviesan una extensa zona 
de espacios aéreos. El saco esporííero constituye 
un cilindro que rodea la columela. Como en la 
mayoría de los musgos, la columela está consti¬ 
tuida por células parenquimáticas y termina baio 
el opérculo (fig. 16-21 E). 

El peristoma está formado por varias capas 
de células, como en las tetráfidas. pero existe un 
cierto número de filas de dientes bien diferencia¬ 
dos: cada fila formada por paredes celulares en¬ 
grosadas y fragmentarias, como en las bríidas. Ei 
peristoma interno es un cono hialino y plisado, 
abierto en el ápice (fig. 16-21 G). Los dientes del 
peristoma interno se disponen en varias filas, o 
faltan, o son muy rudimentarios. Cuando se en¬ 
cuentran presentes, los dientes son opacos y os¬ 
curamente articulados, recordando los de las 
bríidas. Si todos los dientes están dispuestos en 
una fila existen lo: una característica que recuer¬ 
da también la mayoría de las bríidas. 

INTER RELACIONES. Por el desarrollo del pe¬ 
ristoma. las buxbaumíidas se parecen tanto a 
las tetráfidas como a las politríquidas. pero la ver¬ 
dadera estructura de los dientes del peristoma se 
parece de modo palmario a la de las bríidas. Las 
buxbaumíidas tienen un esporófito relativamente 
bien desarrollado y una considerable variabilidad 


en la estructura del gametófito. io cuai hace pen¬ 
sar en un vestigio reducido de una línea de evo¬ 
lución. 

SUBCLASE BRIIDAS 

Esta subclase contiene la mayoría de los 
musgos. En ella existen 12 órdenes, por lo menos 
7 5 familias, 650 géneros y aproximadamente 
13 700 especies. La mayoría de las especies están 
poco estudiadas, y pocos géneros están bien co¬ 
nocidos. Incluso las líneas generales de evolución 
son poco claras, y una inadecuada información 
ha producido una cierta falta de uniformidad en 
la clasificación general. Aunque el conocimiento 
general de las bríidas de la región templada es 
razonablemente completo, el de los taxones tro¬ 
picales es incompleto. El estudio morfológico de¬ 
tallado se ha limitado a muy pocas especies. 

Debido a su gran diversidad las especies de 
bríidas se encuentran prácticamente en cualquier 
parte en donde puedan crecer plantas. Algunas 
especies pueden tolerar periodos prolongados de 
desecación mientras que otras son acuáticas, pero 
la mayoría de las especies crecen bien en medios 
con humedad eievada. Muchas especies tienen exi¬ 
gencias estrictas en cuanto al sustrato: algunas se 
encuentran solamente sobre roca caliza, estiércol, 
corteza de árboles con una textura determinada o 
incluso sobre las hojas de árboles tropicales. 

EL GAMETOFITO. La variedad morfológica de 
los gametófitos de las bríidas está íntimamente 
relacionada con el tipo de diversidad existente 
entre los esporófitos ffie. 16-22). En consecuen¬ 
cia. las características de los gametófitos pueden 
ser empleadas para distinguir los diversos tipos de 
bríidas. En la mayoría de las bríidas el gametófi¬ 
to aparece sobre un protonema verde, filamento¬ 
so y plurirramificado que produce propágulos: los 
propágulos se diferencian a su vez para producir ga¬ 
metófitos foliosos. Los miembros de las dicnemo- 
náceas. una familia dei hemisferio sur. poseen 
esporas que germinan precozmente en el interior 
de la cápsula; la “espora" pluricelular así origina¬ 
da produce a la vez rizoides y una yema apical 
que acaba formando la base del gametófito folio- 
so (fig. 16-28 I). El protonema de unas pocas 
bríidas produce propágulos de morfología carac¬ 
terística para cada especie (fig. 16-4). Raramente 
se forman lóbulos frondiformes sobre ei protone¬ 
ma ipor ejemplo en Dedipodiuni griffithianum). 
En Schisrostega y en Al itrema, ambos géneros 


propios de hábitats sombríos, el protonema posee 
ramas con células en forma de lente, altamente 
refringentes. Este protonema produce al reflejar 
la luz, un brillo verde amarillento particular. 

Un cierto número de bríidas posee un game¬ 
tófito folioso muy reducido. Este es el caso de 
Discelium , en donde el protonema forma una red 
verde sobre la tierra húmeda. Este musgo, al igual 
que otros también dotados de un protonema bien 
desarrollado, lo conserva hasta que el esporófito 
ha alcanzado la madurez. El protonema es con 
frecuencia perenne, pero en la mayoría de los 
musgos desaparece poco tiempo después de la 
aparición del gametófito folioso. Cuando la 
humedad es suficiente, casi cualquier célula en 
división activa de un gametófito folioso es capaz 
de formar un protonema, el cual se diferencia a 
su vez para formar propágulos como un protonema 
originado a partir de una espora. 


Por su forma general, las bríidas pueden ser 
acrocárpicas o pleurocárpicas. Se admite que las 
bríidas más primitivas son las .acrocárpicas; las 
más evolucionadas son altamente complejas, muy 
ramificadas y pleurocárpicas. Los musgos acrocár- 
picos tienen el gametófito folioso erecto, y el 
esporófito producido durante el año en curso 
está rematado por el brote principal o por una 
rama principal (fig. 16-22 I, J). Los musgos acro- 
cárpicos forman en general alfombras o almoha¬ 
dillas integradas por brotes erectos. Los musgos 
pleurocárpicos son rastreros y muy ramificados 
(fig. 16-22 A, C, H); el esporófito producido du¬ 
rante el último año está sostenido por una ramita 
lateral especial. Existen rizoides básales que fijan 
los musgos acrocárpicos al sustrato, y otros rizoi¬ 
des que, con frecuencia, fijan la parte del tallito 
rastrero de los musgos pleurocárpicos al sustrato. 

Las hojitas de la mayoría de los musgos 
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. iba ia 22 Diversos tipos de gametófitos y de esporofitos de la *^! a **'J istostega pennata. x u. C. 

obsérvenselas^hojitaisparecidas*a* ancestros 1 ¿ ^ * * ' * ■ 

’/ylocomium splendens. X 1; D. Oinmcmm dendro.des X x 1; j. Tor<u,a muralis, x 2. (A. según 

ilternifolium, X 6; H, Eurhynchium oreganum , X2 ( I. 

3oebel, con permiso de G. Fischer.) 


acrocárpicos son morfológicamente semejantes. 
La disposición de dichas hojitas es en general 
radial, pero en un cierto número de casos el 
gametófito presenta simetría bilateral, al igual 
que algunas hepáticas foliosas. En la mayoría de 
las bríidas las hojitas periqueciales se diferencian 
hasta cierto punto de las demás hojitas. 

En muchos musgos pleurocárpicos las hojitas 
del tallito principal son distintas de las de las 
ramificaciones. Diversos musgos pleurocárpicos 
(como en las hipoterigiáceas) tienen hojitas late¬ 
rales y hojitas parecidas a anfigastros que recuer¬ 
dan a los de muchas hepáticas foliosas (fig. 16-22 
A). Pero la estructura general de las hojitas, al 
igual que las características del esporófito, distin¬ 
guen fácilmente a estos musgos de »as hepáticas. 

Las células de las hojitas de las bríidas pre¬ 
sentan una considerable variación en cuanto a 
tamaño y estructura. Las células básales se dife¬ 
rencian con frecuencia de las situadas cerca del 
ápice y pueden ser mayores o menores que las 
del centro de la hojita. Pueden existir células 
limitadas a los ángulos básales (región alar) de la 
hojita; estas células suelen ser hinchadas y pig¬ 
mentadas. Con frecuencia, las células marginales 
se diferencian claramente en cuanto a su tamaño 
de las del resto de la hojita. El margen puede 
variar desde ser complicadamente dentado hasta 
ser entero. Aunque la mayoría de las bríidas 
tienen células alargadas, las células cuadradas no 
son infrecuentes. Las paredes celulares pueden 
poseer o no*punteaduras: pueden ser nodulosas o 
sinuosas, pero generalmente carecen de estas ca¬ 
racterísticas. En algunos casos los ángulos de las 
células están engrosados, pero nunca se encuen¬ 
tran trígonos. 

La mayor parte de las bríidas tienen hojitas 
uniestratificadas. Si la hojita es nerviada -y la 
mayoría lo son- la región del nervio es pluri- 
estratificada y las células de dicho nervio presen¬ 
tan con frecuencia una distribución característica 
de grandes células con pared delgada y otras 
pequeñas con pared engrosada. El nervio tiene 
probablemente una función estructural; puede ser 
sencillo y prominente o múltiple y corto. El 
nervio y el resto de la hoja están en continuidad 
con la corteza externa del tallito. En unos pocos 
casos la hojita posee laminillas (por ejemplo en 
Pterigoneurum, de la figura 16-23 E) o una gran 
masa de filamentos con cloroplasto (por ejemplo 
en Aloma). En un cierto número de bríidas (por 
-hiriólo en las leucobríidas) las células foliares 
son dimórficas. uc un parecido al caso de 

Sphagnum. En este tipo de bríidas las cciuldC 
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hialinas grandes son porosas y rodean una capa 
interna de células clorofilíferas más pequeñas. La 
papilosidad de las células de las hojitas es con 
frecuencia compleja, y estas papilas pueden tener 
una distribución restringida. En algunas especies 
los extremos de las células se proyectan sobre la 
superficie de la lámina, a modo de dientes. Los 
márgenes foliares son biestratificados o incluso 
pluriestratificados, mientras la mayoría del resto 
de la hoja es uniestratificada El margen puede ser 
revoluto (curvado hacia la parte inferior, fig. 
16-23 C, G), involuto (curvado hacia la cara 
superior, fig. 16-23 E), o plano (fig. 16-23 A, B, 
D, F, H, J, N). La misma hoja puede ser ondula¬ 
da (fig. 16-23 M) o plegada (plisada, fig. 16-23 
B). En algunos géneros, las hojitas producen pro- 
págulos que en ocasiones forman grupos sobre el 
ápice de la hoja o sobre el nervio o sobre las 
células del limbo (fig. 16-4 C, E, F). En varias 
especies las hojitas son frágiles, y cada fragmento 
actúa como propágulo vegetativo (fig. 16-4 D). 

La anatomía del tallito de las bríidas es 
igualmente variable. La diferenciación de las célu¬ 
las no es nunca tan compleja como en las politrí- 
quidas, pero generalmente se diferencian un eje 
central y una porción cortical. Las células corti¬ 
cales forman de una a varias capas, y son peque¬ 
ñas y de pared engrosada o grandes y de pared, 
fina. En algunos casos las células corticales son 
papilosas, pero generalmente son lisas. El eje cen¬ 
tral está normalmente formado por células pa- 
renquimáticas, pero en muchos géneros existe un 
cordón central de células de pared engrosada. 
Cuando el tallito es joven el cordón central pa¬ 
rece desempeñar un cierto papel conductor; cuan¬ 
do el tallito es viejo el filamento central colabora 
en la función de soporte y, en unas pocas 
bríidas, también en la de conducción. Los tallitos 
jóvenes poseen cloroplastos pero, a medida que el 
tallito envejece, se pierde su clorofila. En las 
células del tallito se almacena algo de lípidos y 
de almidón. Los rizoides, existentes prácticamen¬ 
te en todas las bríidas, pueden llegar a ser muy 
abundantes en el tallito. Las paredes de los rizoi¬ 
des son generalmente lisas, pero pueden ser tam¬ 
bién muy papilosas. 

El tallito posee algunas veces parafilos (fig. 
16-24). Son éstos expansiones filamentosas o fo¬ 
liáceas que revisten el tallito entre las hojitas, o 
están limitadas a las proximidades de la base de 
éstas. Los parafilos son clorofilíferos y poseen 
con frecuencia un contorno complicado y un 
crecimiento limitado. Los parafilos, que se en- 
entran solamento en musgos pleurocárpicos, 
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FIGURA 16*23 Diversidad morfológica de las hojas de la subclase briidas: A. Hygrohypnum smithii, X 15; B, 
Orthorhecium rufescens. X 25; C, Antitrichia curtipendula, X 20; D, Oedipodtum griffithianum. X 15; E. Ptengoneurum 
ovatbm, x 30; F, Leuco/eprs menziesü, hojitas caulidiales, X 25; G, Tor;u!a ruralis. x 13; H. Dicranum sccparium. X 15; I, 
Sciaromium fryei, X 20; J, Brotherella roellii, X 25; K, Fissidens adianthoides. X 15; L, Eurhynchium oreganum, X 15; M, 
Neckera doug/asii. X 25; N, Thelia hirtella. X 30. 

morfológicas son relativamente constantes dentro 


colaboran probablemente en la conducción capi¬ 
lar de agua. 

Los anteridios de las briidas tienen en gene¬ 
ral una forma de plátano y están sostenidos por 
un tallito pluricelular (fig. 16-1 A). Están rodea¬ 
dos por paráfisis clorofilíferas filamentosas. Los 
arquegonios son los típicos de los briófitos, con 
frecuencia provistos de un cuello extremadamen¬ 
te largo (fig. 16-1 B, C), y están rodeados por 
paráfisis. En las especies bisexuales, los órganos 
reproductores están dispuestos en ramitas separa¬ 
das dentro del mismo grupo, o algunas mezcladas 
y otras en ramitas separadas. Muchas briidas son 
unisexuales. 

EL ESPOROFITO. En las briidas, la diversidad 
de los esporófitos sigue un camino paralelo a la 
variedad de los gametófitos (fig. 16-25). Sin em¬ 
bargo, en algunos géneros se da una gran varia¬ 
ción en la estructura del peristoma. Por ejemplo, 
en Encalypta algunas especies poseen un peristo¬ 
ma doble, otras tienen un peristoma simple y 
otras carecen de peristoma; otras características 


de este género. En algunos órdenes amplios, co¬ 
mo en las hipnobriales, los penstomas de todos 
los géneros son prácticamente idénticos. 

En la mayoría de las briidas, el esporófito 
está sostenido por una seta. El color y la estruc¬ 
tura de dicha seta son muy constantes dentro de 
la subclase. En general es de color pardorojizo, 
pero puede ser amarilla, roja o incolora. Normal¬ 
mente, de cada periquecio parte una sola seta, 
pero en algunos géneros pueden salir varios es¬ 
porófitos. En casos anormales y raros, de un solo 
arquegonio pueden partir múltiples setas, y sus 
ápices están todos agrupados bajo una sola calip- 
tra. Todas las setas son clorofilíferas cuando son 
jóvenes. Anatómicamente la seta es muy parecida 
al tallito, con la excepción de las células cortica¬ 
les que en general tienen la pared gruesa. En la 
mayoría de los géneros, la seta es recta, pero en 
algunos es muy incurvada, de forma que la cápsu¬ 
la queda encerrada entre las hojitas. La orienta¬ 
ción de la cápsula es diversa pero relativamente 
constante dentro de cada género. 



FIGURA 16-24 Diversos tipos de parafilos de la sub¬ 
clase briidas: A. Thuidium delicatulum, X 685; B, Hyloco- 
mium splendens, 685; C. Lescuraea ¡ncurvata, X 685. 


En la mayoría de las briidas la pared de la 
cápsula es pluriestratificada y posee estomas (fig. 
16-26), que en general se encuentran limitados a 
la base de la cápsula, cerca de la apófisis. La 
mayoría de las cápsulas poseen espacios aereos 
parecidos a los de las politríquidas, pero en algu¬ 
nos géneros -especialmente en los acuáticos- 

tales espacios faltan. 

La caliptra de las briidas suele ser lisa, pero 
puede ser también papilosa o pilosa. Los bordes 
inferiores de algunas caliptras están provistos de 
margen desflecado o entero. La orientación de la 
caliptra es característica de cada género; es posi¬ 
ble reconocer algunos géneros sólo con ver la 
caliptra (fig. 16-25). 

Prácticamente todas las briidas poseen una 
columela de células parenquimáticas, con una 
funda de células esporógenas que las rodea. Con 
frecuencia entre la columela y la capa esporifera 
se encuentra una serie de espacios aereos en for¬ 
ma de barril, y otra entre la capa esporífera y la 
pared de la cápsula. 

La mayor parte de briidas poseen operculo. 
Con frecuencia, entre la boca de la cápsula y el 
opérculo se encuentra una zona anular consti¬ 
tuida por células higroscópicas elásticas -el ani¬ 
llo-, Una vez madura la cápsula, este anillo co¬ 
labora en la separación del opérculo. En general 
este opérculo es cóncavo y con frecuencia posee 
un apéndice centrado; o bien, este apéndice pue¬ 
de extenderse formando un largo rostro (fig. 
16-25 I); o bien es la totalidad del opérculo la 
que adquiere forma cónica. Normalmente el 
opérculo cae libremente, pero en algunas brudas 
está soldado con la columela y persiste hasta que 
la cápsula se descompone (fig. 16-25 B, D). En 
unas pocas briidas que no poseen opérculo, las 
esporas quedan libres por descomposición o por 
ruptura irregular de la cápsula (fig. 16-22 G). 

La mayoría de las briidas que poseen 
opérculo tienen también peristoma (fig. 16-27). 
En las briidas más primitivas el peristoma es 
simple y en general está compuesto por 16 ó 32 
dientes formados a partir de fragmentos de pa¬ 
redes celulares adyacentes y derivadas de dos 
capas celulares del anfitecio. Por ello, los dientes 
del peristoma están constituidos por fragmentos 
de paredes celulares. Los dientes presentan orna¬ 
mentaciones variadas y son en general parduscos 
y opacos. En algunos géneros los dientes son 
lineares; en otros, cada diente aparece bifurcado; 
en otros, los dientes aparecen muy perforados. 
En prácticamente todas las briidas estos dientes 
están compuestos por placas transversales. Son 
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FIGURA 16-25 Diversidad de los esporangios y de las caliptras de la subclase bríidas: A, Rhacomitrium lanugmosum, 
con calipira X 20; B, Scou/eria aquatica , durante su dehiscencia. X 10; C, Fuñaría hygrometrica, con caliptra. X lo; D. 
Splachnum iuteum, con su hipófisis acrescente (esporangio ab.erto), X 6; E. Tórtola prmceps. oespués de la dehiscencia. 
X 7; f, Philonitis fontana, con el opérculo en su sitio. X 8; G, Encalypta cíliata, con caliptra. X 10; H, Leucolepis 
menziesii , después de la dehiscencia. X 6; \, Eurhynchium oreganum, con opérculo. X 10. 


higroscópicos y se incurvan hacia el interior cuan¬ 
do están ligeramente húmedos y se abren hacia el 
exterior cuando están secos, o invierten este com¬ 
portamiento en algunos casos. Las irregularidades 
de su superficie retienen esporas y ayudan a 
descargarlas fuera de la cápsula. En algunos gé¬ 
neros los. dientes del peristoma parten de un 
manguito basal muy ornamentado, o bien son 
rudimentarios, o en otros casos faltan. En mu¬ 
chos géneros los dientes se van rompiendo gra¬ 
dualmente a medida que la cápsula envejece. 

Muchas bríidas, entre las cuales cabe contar 
los géneros pleurocárpicos, poseen un peristoma 
doble. El peristoma externo es parecido al que se 
acaba de describir. El papel del peristoma interno 
no está bien claro. En general es traslúcido y con 
frecuencia posee un cilindro basal continuo. Los 
dientes del peristoma interno no son higroscópi¬ 
cos. Tienden a alternar con los del peristoma 
externo, y entre los dientes del peristoma interno 
se encuentran con frecuencia varios filamentos 
denominados cilios. En algunos casos el peristo¬ 
ma forma una cúpula perforada en la cual los 


dientes soportan la estructura cupuliforme (fig. 
16-27 H). En algunos pocos géneros (por ejemplo 
en Fontinalis) el peristoma interno es un entre¬ 
cruzamiento de dientes soldados entre sí que 
recuerda un encaje (fig. 16-27 C). 

Las esporas se forman a partir de las capas 
externas del endotecio, al igual que en los demás 
musgos, excepción hecha de las esfágnidas. Las 
esporas son generalmente todas iguales (homospó- 
reas), pero en unos pocos casos son de dos tama¬ 
ños distintos (heterospóreas). En Macromitrium , 
un género tropical, las esporas grandes producen 
gametófitos femeninos y las pequeñas producen 
gametófitos masculinos (fig. 16-28 C). Estas espo¬ 
ras se encuentran mezcladas dentro de la misma 
cápsula. El tamaño y la omamenuu¿;. de 
esporas varía (fig. 16-28). La mayoría de ellas 
son esféricas y poseen paredes lisas, pero algunas 
son reniformes (Ephcmerum, fig. 16-28 D). En 
algunos géneros, las esporas germinan precozmen¬ 
te, con lo cual en el momento de dispersarse son 
pluricelulares (fig. 16-29 1). Las esporas contie¬ 
nen clorofila, lípidos y, generalmente almidón. 
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FIGURA 16-26 Estomas de esporangios de la subcla¬ 
se bríidas: A. estoma hundido de 

x 540; B. estoma superficial de Fuñar* hygrometnca. 
X 675. 

importancia ECONOMICA. Existen aves y 
pequeños mamíferos que comen cápsulas de mus¬ 
eos No se conoce de ninguna brnda que sea 
venenosa, pero su valor alimenticio es mis b.en 
bajo, puesto que la mayor parte del tejido esta 
—ñor celulosa indigerible. Las bríidas y 
oíros musgos son muy poco susceptibles a 'a 
infección por hongos parásitos y al ataque de 
invertebrados destructores; por ello cabe la posi¬ 
bilidad de que los musgos contengan sustancias 
antibióticas. Se ha podido demostrar en ellos la 
presencia de algunas sustancias de este tipo, pero 


no es seguro si han sido producida . 
o por bacterios y hongos contaminantes, Las 

bríidas pueden utilizarse para empleos de poca 
importancia, como material para embalaje para 
confeccionar guirnaldas decorativas, en decora 
ción de sombreros y también como relleno de 
colchones. Un cierto número de bríidas pueden 
crecer como malas hierbas en los cespedes y 
jardines de rocalla; otras son útiles como plantas 
de recubrimiento de jardines (especialmente en 
Japón). Los antiguos griegos creían que algunos 
musgos provocaban el sueño, y de este modo el 
género Hvpnum ha recibido su nombre de la 
misma raíz de la palabra hipnotismo. 

INTER RELACIONES. Es con las buxbaumudas 
con las que las bríidas están probablemente mas 
íntimamente relacionadas, puesto que tienen en 
común con ellas la estructura general del peristo¬ 
ma. Asimismo existe también el mismo parecido 
a nivel de gametófito. Pero está lejos de quedar 
aclarado si estas similitudes son resultado de una 
evolución paralela de dos líneas distintas. 

Igualmente vagas son las líneas de evolución 
dentro de las bríidas. Parece probable que las 
especies acrocárpicas con penstoma simple de 
16 dientes sean las más primitivas, y las especies 
pleurocárpicas con peristoma doble sean las mas 
evolucionadas. En el grupo de los acrocarp.cos 
encontramos la estructura gametofitica mas sen¬ 
cilla, Al pasar el número de dientes de 16 a 32 
la estructura y ornamentación de dichos dientes 
es más compleja y la disposición y ornamenta¬ 
ción de las células foliares aparece diversificada. 
Sin embargo, dentro de estos géneros acrocárpi- 
cos la estructura de algunos miembros aparece 
muy reducida. Por ejemplo, en Archidium el ga¬ 
metófito y el esporófito son casi microscópicos 
Las hojitas son sencillas y todas sus células son 
prácticamente iguales. La cápsula carece tanto de 
opérculo como de columela; el tamaño de las 
esporas es grande (tratándose de un musgo) y su 
número es bajo (fig. 16-28 A). En a ganas fam - 
lias de musgos acrocárpicos, como en las bnaceas 
el esporófito es bastante complejo, con un pens¬ 
toma doble y dientes complejamente ornamenta 
dos. En esta misma familia, la estructura de lo 
gametófitos es notablemente sencüla. 

En las bríidas pleurocárpicas encontram 
líneas evolutivas parecidas, aunque la maxima ' 
versidad en este caso corresponde a la estructu 
del gametófito. En estas bríidas es difícil delimi 
algunos géneros y familias y también la compren 
sión de las líneas evolutivas. 
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FIGURA 16-27 Diversos tipos de peristoma de la subclase buidas: A. Timmia bavarica, con el endostoma y el 
exostoma, X 35; 8, Coscinodon cribrosus, X 50; C. Fon ti na lis antipyretica, X 30; D, Ulota megalospora, mostrando el 
endostoma y el exostoma, X 50; E, Rhacomitrium canescens. X 35; F # Octoblepharum albidum, x 50; G. Tay/oria 
splachnoides, X 50; H, Cinclidium stygium, X 50. (A, según Lazarenko, con permiso de The Bryologist; G, H, según 
Schimper.) 



FIGURA 16-28 Variabilidad en tamaño y en morfología de las esporas de la subclase bríidas, X 350: A, Archidium 
a/ternifolium, con la silueta de la espora, que indica su tamaño, y un sector que nos muestra su ornamentación; B, Ulota 
megalospora; C, Macromitrium comatum, mostrando su heterosporia; D, Ephemerum minutissimum; E, Enca/ypta ciliata; 
F, Encalypta rhabdocarpa; G, Octoblepharum albidum; H, Bruchia brevifolia; I, Dicnemon calycinum, espora pluricelular; 
J, Bruchia drummondii. 


BRIOFITOS FOSILES 

Los bnófitos han dejado pocos fósiles debido 
a su simplicidad, delicadeza y pequeñez. Para 
lograr una determinación competente, el paleo- 
briólogo requiere material bien conservado en el 
que queden registrados detalles de las células del 
gametófito y el esporófito lo más completo posi¬ 
ble. Tales condiciones se encuentran raramente 
en los fósiles de que se dispone. Sin embargo, 
hasta hace relativamente poco incluso los pocos 
pequeños fragmentos que han quedado habían 
sido con frecuencia dejados de lado, pero los 
trabajos de Neuberg ponen de manifiesto lo que 
puede lograrse cuando un fósil se estudia cuida¬ 
dosamente. 

En rocas del Precámbrico y Cámbrico de la 
región báltica se han encontrado esporas atribui¬ 
das a plantas terrestres. No es seguro si algunas 
de ellas pertenecen a briófitos. En la misma zona 
geográfica se han observado esporas que se supo¬ 
ne pertenecen a briófitos. El primer fósil de brió- 
fito indudable, del Devónico superior, fue el ga¬ 
metófito de una hepática talosa probablemente 


relacionada con las metzgeriales. También en el 
Carbonífero superior se han encontrado poste¬ 
riormente hepáticas fósiles. Y también en este 
caso parecen ofrecer afinidades con las metzgeria¬ 
les. Sin embargo, algunas son superficialmente 
foliosas, recordando en cierto modo a las Fos- 
sombronia y Treubia de la flora actual. Uno de 
los fósiles hallados es parecido a un género actual 
de marcancial, Riccardia. Está en discusión un 
fósil atribuido a los musgos, con posibles relacio¬ 
nes con las politríquidas. 

El notable descubrimiento debido a Neuberg 
de improntas de musgos en rocas del Pérmico 
constituye un hito fundamental en la botánica. 
Esta autora describió 13 especies de musgos con 
claras afinidades con las bríidas; pero en algunos 
representantes se observan claras interrelaciones 
con las esfagnídeas (fig. 16-29 A-D). Ninguna de 
ellas puede incluirse en ningún género actual, 
pero sus implicaciones filogenéticas, especialmen¬ 
te en relación con las esfagnídeas, son particular¬ 
mente significativas, puesto que se conoce una 
hepática del Pérmico con afinidades con las mar- 
canciales. 
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igur A 16 29 Briófitos fósiles: A. reconstrucción de Vorcuiannularla pílcala, musgo del Pérmico, X 2: B, detalle de 

™;,“ gl o d. i ZST-n M. • «por» ■" - '»»-• «>«. »—* E H ' H ’™' 

srmiso del British Museum (Historia Natural) y de Armales Bryologici.) 


Igualmente limitado es el número de fósiles 
de briófitos del Mesozoico. Entre los escasos res¬ 
tos de hepáticas, uno de ellos se supone relacio- 
nado con las marcanciales; otro está emparentado 
con las metzgenales; un tercero corresponde de 
modo evidente a las jungermanniales. Algunas 
otras hepáticas fósües son talosas, pero su estruc¬ 
tura es demasiado vaga para suministrar indicacio- 

nes acerca de sus interrelaciones. 

La hepática del Triásico más significativa, 

cuidadosamente estudiada por Harris, es Naiadita , 
que parece estar relacionada con el género Riella, 
de las esferocarpales (fig. 16-29 E-H). Se trata de 
la única henática fósil descv u; c:U hasta ia lecha 
con esporangios unidos a ella. La presencia de 
propágulos, de rizoides, de arquegonios y de hoji- 
tas bien conservadas permitió a Harris reconstruir 
este briófito (fig. 16-29 F). Al parecer era de vida 
acuática, al igual que Riella, un factor que proba¬ 
blemente favoreció su fosilización. Existen pocos 
datos acerca de musgos del Triásico, con excep¬ 
ción de unas pocas especies probablemente perte¬ 
necientes a las bríidas. 

En el Jurásico el registro fósil de hepáticas 
talosas mejora, con fósiles atribuidos a las metz- 
geriales, al igual que otras especies talosas de 
afinidad desconocida. Sphagnum. conocido en 


este período especialmente a través de sus espo¬ 
ras continúa estando representado con frecuencia 
hasta la actualidad. Los fósiles de briófitos del 
Cretácico son pocos. Un pequeño fragmento de 
musgo de relaciones inciertas y unos pocos troci- 
tos de hepáticas talosas y foliosas constituyen 
todos los restos. Diversos materiales fragmenta¬ 
rios indican la presencia de Sphagnum. Se obser¬ 
va un gran aumento en los fósiles del Cenozoico, 
y muchos de ellos pueden ser comparados con 
géneros o familias actuales. Unos pocos de estos 
géneros son especies epifíticas conservadas dentro 
del ámbar del Báltico. De los fósiles del Cuater¬ 
nario, los géneros mejor representados son ¡us 
que actualmente son comunes en el medio acuáti¬ 
co. A partir de los musgos fósiles del Cuaternario 
ha sido posible reconstruir la historia florística de 
algunas regiones, especialmente de Europa, pero 
es muy pequeña la representación de hepáticas en 

el registro fósil del Cuaternario. 

La naturaleza fragmentaria de los fósiles y 
del registro fósil hace imposible utilizarlo en la 
filogenia interpretativa. Los descubrimientos mas 
significativos han sido los musgos del Pérmico y 
el género Naiadita del Triásico; muy complejos pa¬ 
ra interpretar con razonable fiabilidad su posi¬ 
ción filogenética. 
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El resto de los capítulos describe diez grupos de plantas vascula¬ 
res. Hasta hace relativamente poco, las plantas vasculares se acos¬ 
tumbraban a clasificar dentro de la división traqueófitos, a causa de 
la creencia de que los elementos conductores del xilema y de! 
floema atestiguaban la existencia de una relación íntima . Pero en la 
última década se han reconocido entre algunos grupos de plantas 
vasculares, otras diferencias morfológicas y anatómicas que indican 
que las relaciones son más remotas. Las investigaciones paleobotáni- 
cas ponen de manifiesto que muchos de los grupos modernos corres¬ 
ponden ya a líneas separadas desde los tiempos geológicos más 
antiguos en los que encontramos un registro claro de plantas vascu¬ 
lares. Por ello, parece justificado un sistema de clasificación como el 
de Bold (1957) que coloca grupos de plantas vasculares muy poco 
relacionados entre sí en divisiones distintas. 


ORIGEN Y EXTENSION EN EL TIEMPO 

• 

Se han citado descubrimientos recientes de esporas fósiles como 
prueba de que ya en tiempos del Cámbrico existían plantas vascula¬ 
res, hace unos 550 000 000 de años (véase en la fig. 28-2 la escala 
geológica del tiempo), y se han citado varias veces hallazgos de 
esporas en el Precámbrico de Rusia. Sin embargo, si tenemos en 
cuenta que las esporas de algunos briófitos son parecidas a las de 
ciertas plantas vasculares, no se ha demostrado de forma 


concluyente que estas esporas tan primitivas pro¬ 
vengan exclusivamente de plantas vasculares. No 
obstante, tales hallazgos nos hablan de la presen¬ 
cia en tiempos muy antiguos de plantas ancestra¬ 
les pertenecientes a las líneas evolutivas de los 
bnófitos o de las plantas vasculares. 

El primer documento fósil de una estructura 
macroscópica perteneciente a una planta superior 
es un fragmento de un eje cauloide, con apéndi¬ 
ces foliáceos dispuestos sobre él en espiral. Este 
fósil, Aldanophyton, apareció en estratos del 
Cámbrico medio de Rusia. Aunque se parece al 
talo de un licopodio (véase cap. 19), no ha podi¬ 
do encontrarse en él ningún resto fósil de estruc¬ 
turas internas ni reproductoras, por lo que se des¬ 
conocen sus exactas relaciones con grupos fósiles 
o actuales. En realidad, se ha señalado la posibili¬ 
dad de que Aldanophyton corresponda al resto 
de algún organismo distinto de una planta vascu¬ 
lar. 

En las rocas más antiguas del Devónico, las 
plantas vasculares están bien documentadas por 
restos de tallos, raíces y estructuras reproducto¬ 
ras. Durante aquel período de tiempo, las líneas 
de evolución correspondientes a licopodios, artró- 
fitos y psilófítos estaban ya definitivamente esta¬ 
blecidas. A finales del Devónico ya habían apa¬ 
recido los heléchos y las gimnospermas, y exis¬ 
tían ya los antecesores de todos los grupos 
actuales de plantas vasculares, con la excepción 
de los antófitos. (Los antófitos empiezan a apa¬ 
recer en el registro fósil a principios del Cretáci¬ 
co, pero es posible que hayan tenido una evolu¬ 
ción anterior más larga.) Durante el largo interva¬ 
lo de tiempo transcurrido desde el Devónico 
hasta la actualidad, muchos taxones se extinguie¬ 
ron, mientras otros originaban nuevas corrientes 
de evolución. Así, las plantas vasculares actuales 
son el resultado final de un período de evolución 
muy prolongado que se inició a lo más tarde en 
el Silúrico, para durar hasta la actualidad. Una 
antigüedad de más de 400 000 000 de años. 

Muchos paleobotánicos se están dedicando 
activamente al complejo e interesante problema 
del origen de las primeras plantas vasculares. Sin 
embargo, el registro fósil de que se dispone en la 
actualidad no nos permite suponer todavía los 
antecesores probables de las plantas vasculares; se 
ha dedicado un gran volumen de especulación a 
los grupos de plantas actuales que podrían haber 
sido los antecesores de las primeras plantas vas¬ 
culares. 

De acuerdo con las dos teorías principales, 
las plantas vasculares habrían evolucionado a par¬ 


tir: 1) de las algas, muy probablemente de ante¬ 
cesores de los clorófitos y en particular de las 
ulotricales (véase cap. 15); o bien 2) de anteceso¬ 
res pertenecientes a los briófitos, probablemente 
a partir de Anthoceros o de plantas muy próxi¬ 
mas (véase cap. 16). Ambas teorías se basan so¬ 
bre el supuesto de que, durante la evolución, la 
diferenciación del xilema y del floema tuvo lugar 
en las células de la región central del eje. En el 
caso de las algas, se ha propuesto la idea de que, 
a lo largo de la evolución, ciertos antecesores 
algales de las plantas vasculares se adaptaron a 
resistir períodos de desecación progresivamente 
mayores, lo que les condujo a la larga a evolucio¬ 
nar hacia formas capaces de mantenerse vivas 
fuera del agua durante todo su ciclo vital. A 
partir de Anthoceros , la principal innovación pa¬ 
rece haber sido la evolución de xilema y de 
floema a partir de células conductoras centrales. 
Las demás características propias de las plantas 
vasculares -a saber, estomas, cutícula y esporan¬ 
gios- se encuentran ya en el esporófito de los 
Anthoceros actuales. La opinión aceptada de for¬ 
ma general es que tanto los briófitos como las 
plantas vasculares evolucionaron partiendo de 
precursores pertenecientes a las algas. Sin embar¬ 
go, falta el detalle de los escalones de esta pro¬ 
gresión, con lo que el problema continúa siendo 
altamente especulativo. 

CARACTERISTICAS 
PECULIARES DE LAS PLANTAS 
VASCULARES 

Las únicas características exclusivas de las 
plantas vasculares son la presencia de xilema y de 
floema, pero otras características están generaliza¬ 
das a la casi totalidad de las plantas vasculares: 
una cubierta externa cérea impermeable, la cutí¬ 
cula (también existente en algunos briófitos); la 
diferenciación en tallo verdadero, hojas y casi 
siempre raíces; una alternancia de generaciones 
bien delimitada; con el esporófito independiente 
y de estructura más complicada que el gametófi- 
to; y una elevada relación de volumen a superfi¬ 
cie de la planta. 

La cutícula, el tejido vascular y una elevada 
relación volumen/superficie favorecen la supervi¬ 
vencia fuera del agua, particularmente en hábitats 
carentes de agua superficial libre. La aparición de 
la cutícula permite la conservación del agua en 
un medio aéreo, y en el mismo sentido actúa la 
elevada relación de volumen a superficie. La 
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especulación de las células del xilema permue 
una conducción adecuada de agua desde e suelo 
a las partes aéreas de la planta, lo cual es espe¬ 
cialmente indispensable en las matas perennes Y 
en los árboles que se elevan a decenas de metros 

oor encima del suelo. 

P En general, el registro fósil respalda la hipó¬ 
tesis de que la evolución de las plantas vasculares 

primitivas se orientó desde plmus^^sh»- 
háceas hasta formas terrestres leñosas. Casi la 
totalidad de las plantas vasculares del Devónico 
inferior eran pequeñas y al parecer no henifica¬ 
das En el Devónico medio y superior se hicieron 
más frecuentes las formas mayores y ligmficadas, 
v en eí período pensilvaniense abundaban ya las 
plantas arborescentes. Es probable que durante 
este mismo período las plantas vasculares fueran 
invadiendo regiones progresivamente más elevadas 
de la superficie emergida, quedando asi cada vez 
más alejadas de los hábitats acuáticos a medida 
que iban apareciendo por evolución estructuras 
más complejas para adquirir y retener el agua. 


VARIACION DE LA MORFOLOGIA 
Y DISTRIBUCION 

Casi todas las plantas vasculares poseen 
raíces, tallos y hojas. Las únicas excepciones im¬ 
portantes corresponden a los psilófitos. En ‘ sl 0 ’ 
tum y en Tmesipteris , existe un rizoma portador 
de rizoides, y Psilotum posee expansiones escua- 
miformes que algunos interpretan como hojas 
verdaderas. En otras plantas vasculares, uno o 
más de entre los sistemas básicos orgánicos se 
encuentra algunas veces ampliamente reducido. 
Por ejemplo, las hojas de Equisetum son escuami- 
formes y las de la mayoría de los cactos se hallan 
- reducidas a espinas. Los tallos de Welwitschtay 
de diente de león son también muy cortos, difí¬ 
cilmente individualizabas como estrechas regio¬ 
nes situadas entre las raíces y las hojas. 

Las plantas vasculares varían desde la dimi¬ 
nuta Wolffia, cuyo tamaño va de 0,7 a 1,5 mm, 
hasta Sequoiadendron (un gran árbol de Califor¬ 
nia) que alcanza más de 90 m de altura y mas de 
10 m de diámetro en la base. Las plantas vascula¬ 
res comprenden representantes acuáticos, como 
Elodea, hierbas terrestres como las gramíneas y 
compuestas, arbustos leñosos y árboles predomi¬ 
nantemente lignificados. En general, la estructura 


está relacionada con la relación entre el tejido 
secundario y el primario, originados en la planta. 
Cuanto mayor es la abundancia del tejido secun¬ 
dario, más lignificada es la planta. La mayor 
parte de la resistencia mecánica de la planta es 
debida a las paredes lignificadas del xilema secun¬ 
dario, del esclerénquima y de la peridermis, todos 
ellos tejidos secundarios, especialmente bien des¬ 
arrollados en los arbustos y en los árboles. 

Las plantas vasculares gozan de una amplia 
distribución geográfica. Su máxima abundancia, 
tanto en especies como en individuos, correspon¬ 
de a la zona intertropical, y disminuye progresi¬ 
vamente hacia latitudes más altas. En el hemisfe¬ 
rio Norte, se conocen plantas vasculares hasta 
Groenlandia, a 83° N, y en la cadena del Himala- 
va. a alturas de 6 000 metros. Las plantas vascu¬ 
lares viven en prácticamente todos los tipos de 
hábitat, exceptuando los desiertos de condiciones 
extremas y las regiones cubiertas permanentemen¬ 
te de nieve y hielo. En su mayoría son funda¬ 
mentalmente terrestres, aunque algunas viven en 
las aguas dulces y un número aún menor en 
medios salobres o marinos. Algunas especies pre¬ 
sentan amplias tolerancias ecológicas, mientras 
que otras se ven limitadas a condiciones muy 

peculiares. 


IMPORTANCIA ECONOMICA 

Las plantas vasculares desempeñan un papel 
extremadamente importante en nuestra econo¬ 
mía, en especial como fuente de alimentos para 
el hombre y otros animales y para el suministro 
de materiales de construcción. Indirectamente, las 
plantas vasculares tienen importancia en la con¬ 
servación del equilibrio natural. Entre otros em¬ 
pleos de no tanta importancia cabe destacar: in¬ 
dustrias textiles (algodón); farmacéuticas (atropi¬ 
na, digital y otras), y horticultura (jardinería 
plantas ornamentales, flores, jardines botánicos). 
Las coniferas suministran la mayor parte de la 
madera, pulpa celulósica, papel y materiales para 
industria naval; diversas especies están siendo ex¬ 
tensamente cultivadas fuera de sus regiones de 
origen para lograr la producción de dichas ma¬ 
terias. Las fanerógamas son las principales pro¬ 
ductoras de alimentos, productos farmacéuticos y 
plantas ornamentales, y forman sin duda el grupo 
de plantas más importante para el hombre. 
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Dentro de la división de los psilópsidos están las psilotales. 
representadas únicamente por plantas actuales, y las psilofitales. co¬ 
nocidas únicamente en forma fósil. Alrededor de 400 000 000 de 
años separan la aparición de estos dos órdenes y. basándose en ello, 
algunos botánicos afirman que difícilmente pueden estar íntimamen¬ 
te relacionados. Sin embargo, entre las plantas de ambos órdenes 
existen parecidos morfológicos y anatómicos muy grandes. Así, es 
conveniente incluir ambos órdenes en la misma división, con la 
reserva de que es posible que las plantas de los dos taxones no estén 
relacionadas filogenéticamente. 

ORDEN PSILOFITALES. Las plantas de este orden se conocen 
sólo del período devónico. Eran componentes importantes de la 
flora del Devónico inferior y medio en varios continentes, y en 
particular en América del Norte, Europa y Asia septentrional. Según 
los datos de que se dispone, los psilófitos se extinguieron a finales 
del Devónico medio o a principios del Devónico superior. Hasta 
años recientes, se consideraba que los psilófitos eran los representan¬ 
tes más sencillos y más primitivos de todas las plantas vasculares y 
que correspondían a grupo ancestral, a partir del cual habían origi¬ 
nado por evolución los demás grupos de plantas vasculares. Sin 
embargo, en la actualidad, un número progresivamente mayor de 
pruebas nos indican que los representantes más antiguos de otros 
grupos existían de modo coetáneo con los psilófitos, y que éstos 
representan una vía de evolución cerrada. Pero, a la luz de las moder¬ 
nas investigaciones, no hay duda que los psilófitos son realmente 
plantas vasculares a la vez simples y primitivas. 


Los psilófitos conocidos de forma más com¬ 
pleta son tres géneros de plantas descubiertos en 
las calcedonias de Rhynie, en Aberdeenshire, Es¬ 
cocia, y descritos por Kidston y Lang de 1917 a 
1921. Estas plantas estaban fosilizadas por la 
calcedonia y presentaban un detalle muy comple¬ 
to tanto externo como interno. 

De estas plantas vasculares primitivas, la me¬ 
jor conocida es Rhvnia , de la cual se han descrito 
dos especies (fig. 18-1 A). Reconstruida, la planta 
aparece constituida por un rizoma provisto de 
rizoides y tallos aéreos que alcanzan 50 cm de 
altura y hasta 6 mm de diámetro. El tallo se 
ramifica dicotómicamente y carece de hojas. Los 
esporangios ocupan una posición terminal sobre 
algunas de las dicotomías. 

El tallo aéreo está formado por una epider¬ 
mis con estomas, un córtex, dividido en una 
amplia región interna que presenta lagunas, y una 
estrecha zoná" externa con células mayores (fig. 

1 B). La estela es central, constituida por un 
cilindro macizo de traqueidas con engrosamientos 
anulares y rodeado por células alargadas que pro¬ 
bablemente funcionaron como floema, aunque no 
se han observado en ellas zonas cribosas (fig. 
18-1 C). No se ha identificado endodermis ni 
periciclo. Debido a la carencia de hojas de los 
tallos aéreos, se ha supuesto que si se realizaba 
fotosíntesis ésta debía tener lugar en el tallo. 

Los esporangios, cilindricos y separados del 
tailc por una estrecha constricción, alcanzan has¬ 
ta 12 mm de longitud y 4 mm de diámetro. La 
pared del esporangio está formada por una capa 
epidérmica cutinizada y varias capas internas con 
células de pared delgada. No existe ninguna dife¬ 
renciación para la dehiscencia. Las esporas tienen 
un diámetro de 35 a 65 mieras y poseen una 
gruesa pared ornamentada con gránulos o papilas 
(fig. 18-1 D). 

Los dos géneros relacionados con Rhynia son 
Horneophyton y Asteroxylon. Horneophyton es, 
en lo esencial, parecido a Rhynia pero es más 
pequeño, más delgado, posee gruesos segmentos 
tuberosos sobre el rizoma y presenta una colume- 
la en el esporangio. 

Asteroxylon presenta una complejidad es¬ 
tructural considerablemente mayor que Rhynia y 
Horneophyton. El tallo aéreo es monopodial y 
está densamente cubierto con hojas de unos 
5 mm de longitud dispuestas en espiral (fig. 
18-2 A). El tallo alcanza 50 cm de altura y 1 cm 
de diámetro y parte de un rizoma ramificado y 
afilo. El tallo aéreo es parecido al de Rhynia , con 
una epidermis con estomas, un córtex interno y 


otro externo, y una protostela prominente y rela¬ 
tivamente grande, de cinco brazos (fig. 18-2 B). 
La estela es exarca, y los refuerzos de las traquei¬ 
das varían de anulares a escalariformes. Los ras¬ 
tros foliares parten del xilema oblicuamente y 
hacia arriba para penetrar en la base de las hojas. 

Los esporangios atribuidos a Asteroxylon 
aparecen en posición terminal en el ápice de 
ramificaciones afilas y miden 1 mm de longitud 
por término medio. No se han encontrado en 
continuidad con la totalidad de la planta, pero en 
la misma calcedonia se hallan íntimamente aso¬ 
ciados con los fósiles del tallo y han sido asigna¬ 
dos con bastante confianza a los ejes foliosos. 

Hasta hace relativamente poco, el género clá¬ 
sico Psilophyton se incluía también en el orden 
Psilofitales. Esta planta fue descrita por primera 
vez en 1859 por Sir J. W. Dawson, en rocas del 
Devónico inferior de la península de Gaspé en 
Quebec. Según la reconstrucción de Dawson, 
Psilophyton está formado por rizomas lisos de los 
cuales parten ramas aéreas espinosas. El tallo 
aéreo, de hasta 1,5 m de altura, se ramifica dico¬ 
tómicamente y encierra un cilindro macizo de 
xilema con traqueidas anilladas. Dawson afirmó 
que algunos de los ápices de las ramas llevaban 
esporangios terminales, y que otros carecían de 
ellos. Aunque indicó que los esporangios iban 
unidos al extremo de las ramificaciones, los reco¬ 
lectores posteriores no consiguieron encontrarlos 
unidos. Estudios recientes han puesto de mani¬ 
fiesto que en algunas de las ramas atribuidas a 
Psilophyton los esporangios van unidos lateral¬ 
mente y no en posición terminal. Así, Psilo¬ 
phyton no parece ya estar relacionado con el 
grupo Rhynia-Horneophyton-Asteroxylon, dotado 
de esporangios terminales, sino que parece repre¬ 
sentar una vía independiente de la evolución de 
las plantas vasculares primitivas. 

El descubrimiento y reconstrucción de estas 
plantas primitivas ha impulsado a los botánicos a 
concluir que los psilófitos, del tipo de Rhynia , 
son realmente el tipo más sencillo de planta vas¬ 
cular. Características como los rizomas protostéli- 
cos con rizoides, ramificación dicotómica, ausen¬ 
cia de hojas verdaderas y esporangio terminal han 
sido consideradas de modo general como las ca¬ 
racterísticas que debía esperarse encontrar en 
plantas vasculares sencillas que hubieran evolucio¬ 
nado a partir de antecesores acuáticos. A resultas 
de ello, muchos científicos han aceptado que 
Rhynia y otros psilófitos son las plantas vascula¬ 
res más primitivas, y debieron constituir el grupo 
inicial a partir del cual evolucionaron las demás 
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plantas vasculares. Esta idea ha dominado el pen¬ 
samiento evolucionista sobre las plantas vascula¬ 
res por espacio de más de 40 años y en gran 
parte a ella se deben varias de las clasificaciones 
naturales propuestas. El descubrimiento de as 
esporas y la reconsideración de fósiles pnmit- 
vos ha permitido pensar que representantes de 
otros grandes grupos de plantas vasculares son 
por lo menos tan antiguos y probablemente mas 
aún que los psilófitos. A resultas de ello, algunos 
investigadores dedicados al estudio de las ñoras 
del Devónico subrayan que aunque los psilofitos 
sean indudablemente sencillos, no son necesaria¬ 
mente, ni tan sólo probablemente, los mas primi¬ 
tivos. Así, los psilófitos representan probablemen¬ 
te un grupo de plantas vasculares que evoluciono 
con independencia de otros grupos y se extinguió 
en el Devónico. 


ORDEN PSILOTALES. Este_orden comprende 
dos géneros de plantas, Psilotum y Tmesipteris. 
Ambos géneros se conocen exclusivamente como 
plantas actuales, pero presentan algunas caracte¬ 
rísticas morfológicas y ^atómicas parecidas a las 

de los psilófitos^ * - / 

Morfología . La planta está formada por 

tallos subterráneos cubiertos de rizoides (fig. 
18-3) Los rizomas se extienden fuera del suelo 
formando tallos aéreos, verdes y ramificados di- 
cotómicamente. En Psilotum , los tallos aereos 
alcanzan hasta 25 cm o más de altura, y presen¬ 
tan numerosas dicotomías. Distribuidas en espiral 
alrededor del tallo se encuentran expansiones en , 
forma de escamita. Al carecer éstas de nervios, ' 
algunos botánicos no las consideran como hojas 
verdaderas. En Tmesipteris (fig. 18^), el tallo 
suele ser no ramificado, aunque en algunos casos 
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FIGURA 18-2 Asteroxylon mackiei: A, reconstrucción del aspecto general, X 0,5; B, corte transversal del tallo, 
mostrando la actinostela de cinco brazos con el protoxilema exarca, y rastros foliares, X 20. cor, córtex; raí, rastro foliar; 
mx, metaxilema; px, protoxilema. (Según Kidston y Lang. con permiso de Transactions of rhe Roya/ Society of 
Edinburgh .) 

presenta una única dicotomía. Existen en él hojas das anilladas y helicadas mientras que las tra- 
verdaderas, dispuestas en espiral. Cada una de queidas del metaxilema son escalariformes. 
ellas es larga y estrecha, posee estomas y tiene un Organos esporógenos. En Psilotum , algunas 

solo nervio. En ambos géneros existe sobre el de las expansiones foliáceas de la parte superior 

tallo y las hojas una cutícula bien diferenciada. del tallo están sustituidas por apéndices portado- 

En corte transverso, tanto el tallo de Psilo- res de esporangios (fig. 18-6 A). Aunque la natu- 

tum como el de Tmesipteris presentan una estela raleza exacta del apéndice fértil es objeto de 

central rodeada por un córtex y una epidermis dudas, algunos consideran que se trata de un eje 

(fig. 18-5). En ambos géneros, el xilema del rizo- muy corto portador de dos expansiones foliáceas 

ma está formado por un núcleo macizo de tra- y de tres esporangios fusionados entre sí. En 

queidas escalariformes, rodeado por células alar- Tmesipteris , el apéndice esporóforo es parecido,^ 
gadas de ángulos engrosados que, al parecer, fun- integrado por dos esporangios fusionados en el 
cionan como floema. En los tallos aéreos, el extremo de una rama con dos hojas (fig. 18-6 B). 

xilema se presenta en forma de haces separados Una vez maduro, cada esporangio está forma- 

que flanquean una medula central constituida do por una pared externa de varias capas de 

fundamentalmente por células esclerenquimáticas células (fig. 18-6 C). La región central contiene 

de pared gruesa. En Psilotum , los haces conduc- células madres de las esporas, dispersas entre cé- 

tores son exarcas, mientras que los de Tmesipte - lulas parenquimáticas que actúan como fuente de 

ris son mesarcas; es decir, el protoxilema está alimento para las esporas en desarrollo y quedan 

totalmente rodeado por el metaxilema. En ambos completamente consumidas en el momento en 

géneros el protoxilema está formado por traquei- que el esporangio efectúa la dehiscencia. 
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FIGURA 18-3 Tallos y ramas de PsHotum. mostrando 
la ramificación dicotómica. X 0,5. 



FIGURA 18-4 Ramita de Tmesipteris. mostrando las 
hojas dispuestas en espiral y algunos esporangios, X 1,5. 


Puesto que las meiósporas de Psilotum y de 
Tmesipteris son todas de un solo tamaño, se dice 
que se trata de plantas homósporas. En ambos 
géneros, las esporas son reniformes y su tamaño 
varía aproximadamente de 50 a 80 mieras (fig. 
18-6 D). La gruesa membrana esporal es finamen¬ 
te reticulada y posee una sutura o “lesura’' longi¬ 
tudinal única en la superficie cóncava por donde 
la espora iba unida a las otras tres de la tétrade. 
Las esporas con una sola sutura se denominan 
monoletas o monorrasgadas. Las esporas de otras 
plantas vasculares -por ejemplo de los licopo¬ 
dios y algunos heléchos- tienen una sutura tri- 
rradiada. en forma de Y griega. Estas esporas tri- 
letas o trirrasgadas son más frecuentes en las 
plantas vasculares primitivas que las esporas mo¬ 
noletas. 

Protalo. Si las condiciones son adecuadas, las 
esporas originan directamente por germinación 
protalos. El protalo joven empieza a crecer en el 
interior de la pared de la espora, pero pronto 
emerge, de ordinario a través de la sutura. En 
estado maduro, el protalo es cilindrico, de varios 
milímetros de longitud, y coloreado de pardo o 
verde (fig. 18-7 A). El protalo es subterráneo y 
completamente infestado por hifas fúngicas mi- 
corrízicas. Los órganos sexuales, distribuidos irTe- 
gularmente, son anteridios y arquegonios (fig. 
18-7 B), que se desarrollan a partir de las células 
superficiales del protalo. Ambos órganos sexuales 
pueden ser observados con una simple lupa, pero 
el detalle interno debe observarse en corte mi¬ 
croscópico. Los anteridios son globulosos, consti¬ 
tuidos por una capa externa de células protecto¬ 
ras estériles y una masa central de células esper- 
matógenas que acaban transformándose en es¬ 
permatozoides. Cada espermatozoide, o antero- 
zoide, está arrollado en espiral y provisto de 
muchos flagelos. Al llegar a la madurez, una de 
las células operculares del anteridio se abre y los 
espermatozoides flagelados salen por la abertura 
para nadar hasta los arquegonios. 

Tanto en Psilotum como en Tmesipteris los 
arquegonios suelen estar inmersos bajo la superfi¬ 
cie del protalo. Están constituidos por de cuatro 
a seis filas de células del cuello, que rebasan 
ligeramente el nivel de la superficie. Dos células 
del canal del cuello obturan a éste y recubren un 
gran óvulo contenido en el vientre, inmerso en el 
pro talo. 

Psilotum tiene una dotación cromosómica de 
n = 52-54; Tmesipteris • tiene dotaciones de 
n = ca. 1 100 y n = c a. 200. Se cree que la ma¬ 
yoría de las especies son tetraploides. 
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epidermis, X 55. cor. córtex.ep, ep.dermis; mx. metaxilema; //. floema: px. protoxilema. 



rp G x U 2 A B Torta reproduc,ore * de '« P s "°«'« : A. esperarlo de Psilotum sostenido por un apéndice esporófo 
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esporangios. sut. sutura. (B. según Eames con permiso de McGraw-Hill Book Co.) 
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FIGURA 18-7 Gametófitos de las psilotales: A. protalo de Psilotum. mostrando su 
forma Irregular, y los rizoides, arguegonios y anterid.os, X 10: B parte e un pr^ 0^ 
Tmesipteris, mostrando los rizoides, arquegon.os y Bntendios X 12 C P 
de Tmesipteris, x 5; D, esporófito joven de rm^pter-scondosbrotesaereosy^nav 

lateral surgido del rizoma. X 5; E. embnón .oven de Tmes.pter.s. en el ^ 
los planos de división de las células en 1-1 y 2-2. y el cuello de' arquegon o, X 80 . F. 
embrión de Tmesipteris , mostrando el pie (p) que penetra en el gametóf to. V 
• n rioe y Rn an antendios- arq arquegonios; cuarq, cuello del arquegomo. emb. 

Srs ssms iSM» ——= 

permiso de Transactions of Roya! Society of New Zeaiand .) 
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Embrión. La primera división del zigoto se 
realiza formando ángulo recto con el eje longitu¬ 
dinal del arquegonio (fig. 18-7 E). La célula hija 
superior sigue dividiéndose para formar el pri¬ 
mordio del tallo, mientras que la inferior origina 
una masa de parénquima denominada pie (fig. 
18-7 F). Al igual que en los briófitos, el pie 
absorbe materias alimenticias a expensas del pro¬ 
talo y las emplea para el desarrollo del propágulo 
embrionario. De ordinario, las primeras ramifica¬ 
ciones que se forman originan directamente rizo¬ 
mas, mientras que las ramificaciones que se origi¬ 
nan más tarde maduran dando lugar a las partes 
aéreas del tallo. Cuando el esporófito joven se 
independiza del gametófito desde el punto de 
vista de su nutrición, el pie degenera. 

Distribución y ecología. Las dos especies co¬ 
nocidas de Psilotum viven en las regiones tropica¬ 
les y subtropicales de ambos hemisferios. Una de 
las especies se encuentra desde Carolina del Sur 
en Norteamérica y Japón en Asia, hasta Australia 
y Nueva Zelanda. Por regla general, Psilotum cre¬ 
ce en suelos humíferos, en hábitats húmedos y 
sombreados, pero en ocasiones crece como epífi¬ 
to sobre arbustos y árboles. La especie más fre¬ 
cuente (P. nudum) es relativamente fácil de culti¬ 
var en invernadero si se mantiene en atmósfera 
húmeda. 

Tmesipteris , con una sola especie, está limita¬ 
do a la parte meridional y oriental de Australia, 
Nueva Zelanda, las Filipinas y algunas islas de 
Polinesia. Vive también en hábitats húmedos y 
sombreados, y crece principalmente en forma epi- 
fítica sobre arbustos y heléchos arborescentes. 


INTERPELACIONES 


Antes del descubrimiento de los psilófitos en 
los yacimientos de Rhynie, en Escocia, Psilotum 
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y Tmsipteris solían relacionarse con los lico¬ 
podios; aún lo hacen algunos botánicos, principal¬ 
mente a causa de las similitudes de crecimiento, 
ramificación, reducción de las hojas y anatomía 
de los tallos. En la actualidad, sin embargo, casi 
todos los especialistas en morfología y taxono¬ 
mía han hecho de los psilófitos y de las psilotales 
un taxón independiente, denominado ^ftsi lópsidos, 
psilofitinasxfpsilófitos. , 

Ha habido muchas controversias sobre las 
relaciones exactas entre los psilófitos estrictamen¬ 
te fósiles y los dos géneros vivientes de psilotales. 
Los argumentos a favor de considerar ambos gru¬ 
pos íntimamente relacionados son principalmente 
morfológicos y anatómicos, y se basan en las 
siguientes características, propias tanto de los re¬ 
presentantes actuales como de los fósiles: rizomas 
con rizoides, ramificación dicotómica, hojas ver¬ 
daderas rudimentarias o ausentes, esporangios en 
posición terminal sobre ramas y disposición pro- 
tostélica de los vasos en el tallo. Basándose en 
estas características comunes se ha afirmado que 
ios psilotales actuales son primitivos y están rela¬ 
cionados con los psilófitos fósiles. Si es así, los 
descendientes de los psilófitos del Devónico han 
persistido durante más de 400 000 000 de años 
sin dejar ningún vestigio fósil. 

Otra interpretación establece la posibilidad 
de que Psilotum y Tmesipteris correspondan en 
realidad a reducciones evolutivas de otros grupos 
de estructura más compleja, como los licopodios. 
De acuerdo con esta hipótesis, los antecesores de 
los dos géneros actuales habrían presentado es¬ 
tructuras más evolucionadas: como hojas mayores 
provistas de venas, raíces primarias y esporangios 
axilares. Como consecuencia de mutaciones y se¬ 
lección estas estructuras habrían quedado reduci¬ 
das. Aunque tales series de reducción se conocen 
en otros casos en el reino vegetal, no hay todavía 
pruebas directas a favor de ello en el caso de las 
psilotales. 

* ' / ¿L /,/ j 
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DIVISION LICOPODÓFITOS 


Las plantas de esta división tienen una de las historias más 
antiguas de las plantas vasculares, pues datan con certeza de princi¬ 
pios dei Devónico y, posiblemente, incluso del Cámbrico. El registro 
fósil nos indica que este grupo ha seguido varias vías evolutivas, y 
que en el Carbonífero, los licopodófitos figuraban entre las plantas 
mayores y más numerosas. Después de este período, los grandes 
licopodios arborescentes desaparecieron y el grupo en conjunto 
disminuyó en importancia entre las plantas vasculares. 

Con la excepción de los primeros representantes de los tiempos 
devónicos, los (licopogfffitófr pueden agruparse en cinco órdenes. Tres 
de ellos tienen representantes actuales:, licopodialea, selaginelalesxe 
isoetales.^ Los otros dos, lepidodendrales y pleuromeiatesrifé conocen 
sóio en forma fósil. 

Para la división, la denominación licopodófitos se emplea aquí 
con preferencia a la de microfilófitos de Bold, de acuerdo con una 
propuesta de Andrews según la cual el nombre licopodófitos es más 
apropiado, debido a que algunos de ellos tienen hojas grandes y a 
que el término licopodio ha sido ampliamente utilizado en la litera¬ 
tura botánica. 


MORFOLOGIA GENERAL 

Todas las plantas de esta división poseen raíces, tallos y hojas 
verdaderos. Muchas de ellas poseen rizomas con raíces adventicias. 
La región aérea del tallo presenta ramificaciones desde dicotómicas a 
monopódicas. Algunas tienen tallos rastreros. 
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En la mayoría de los licopodófitos, las hojas 
están dispuestas en espiral y son muy pequeñas. 
Cada una de ellas posee un nervio único que, en 
el punto de emergencia a partir de la estela, en el 
interior del tallo, no presenta intersticio foliar. 
Las hojas de este tipo se denominan microfilos. 

Los esporangios se encuentran ya sea en las 
axilas, ya sobre la superficie adaxial de hojas más 
o menos especializadas, los esporofilos. Los espo- 
rofilos y esporangios de algunos licopodófitos se 
localizan en conos o estróbilos terminales, mien¬ 
tras que los esporofilos de otras especies están 
espaciados y tienen él aspecto de hojas ordina¬ 
rias. Las meiósporas son trirrasgadas. Algunos li¬ 
copodios son homósporos, mientras que otros, 
con esporas de dos tamaños, son heterósporos. 
En las plantas heterósporas, las megásporas o 
macrósporas germinan endospóricamente para 
formar gametófitos femeninos, mientras que las 
micrósporas se desarrollan, también endospórica¬ 
mente, originando gametófitos masculinos. 

Los representantes mejor conocidos de este 
grupo son tres géneros actuales: Lycopodium, 
Selaginella e Isoetes. La mayor parte de nuestro 
conocimiento de los licopodófitos proviene del 
estudio detallado de dichos géneros. Los géneros 
fósiles son peor conocidos pero nos permiten 
obtener una idea de los probables acontecimien¬ 
tos evolutivos habidos en la línea de evolución de 
los licopodófitos. Sin embargo, nos queda aún 
mucho que aprender y, sin duda, los resultados 
de futuras investigaciones ampliarán nuestra idea 
de la evolución dentro de esta evolución. 


LOS PRIMEROS LICOPODOFITOS 

La posibilidad de que Aldanophyton , del 
Cámbrico de Siberia corresponda a un licopodófí- 
to primitivo se ha mencionado ya (véase cap. 17). 
Aldanophyton está formado por un eje con*apén¬ 
dices dispuestos en espiral que parecen hojas. 
Desgraciadamente, faltan los esporangios, por lo 
cual una decisión final sobre si se trata o no de 
un licopodófito depende de nuevos descubrimien¬ 
tos. 

La planta más antigua que presenta caracte¬ 
rísticas de licopodófito es Baragwanathia longifo - 
lia, descubierta en rocas del Devónico inferior de 
Australia (fig. 18-1 A, B). Esta planta posee tallos 
dicotómicamente ramificados y densamente cu¬ 
biertos por hojas dispuestas en espiral. Cada hoja 
mide de 0,5 a 1 mm de anchura por 0,4 cm de 
longitud, y tiene un solo rastro vascular. En algu¬ 


nas regiones del tallo, se encuentran esporangios 
reniformes en las axilas de hojas aprentemente no 
modificadas. No se ha determinado todavía si los 
esporangios están unidos al tallo o a la superficie 
superior de la hoja. El tejido vascular está inte¬ 
grado por una protostela exarca, con doce brazos 
de xilema primario, con traqueidas anilladas. 

Otro género que posee características de lico¬ 
podófito ha sido hallado en rocas del Devónico 
inferior. Se trata de Drepanophycus (fig. 19-2 A). 
Una vez reconstruido presenta ramificaciones di- 
cotómicas que proceden de un rizoma. Sobre el 
tallo existen hojas cortas y aplanadas y dispuestas 
en espiral. Cada una de ellas posee un solo ner¬ 
vio. Algunas de las hojas llevan esporangios sobre 
su cara superior, generalmente a mitad de camino 
entre la base y el ápice de la hoja. Así pues, 
por su estructura general. Drepanophycus es muy 
parecido a Baragwanathia. 

Por último, en las rocas del Devónico medio 
e inferior se ha encontrado una tercera planta 
con características de licopodófito, Protolepido- 
dendron (fig. 19-2 B). Se parece a Drepano¬ 
phycus pero posee hojas dispuestas apretadamen¬ 
te y en espiral sobre el tallo dicotómico. Cada 
una de las hojas se bifurca en el ápice. Algunas 
de las hojas llevan esporangios en su cara supe¬ 
rior, como en el caso de Drepanophycus. El cilin¬ 
dro de xilema está constituido por una protostela 
de tres brazos, formada por traqueidas escalan- 
formes. 

Las características presentadas por las tres 
plantas primitivas que acabamos de describir son 
notablemente parecidas a las de algunas especies 
del género actual Lycopodium. Ello ha llevado a 
algunos investigadores a proponer la posibilidad 
de que los antecesores de Lycopodium existieran 
ya muy tempranamente en la historia de las plan¬ 
tas vasculares, y que prácticamente no se han 
producido modificaciones estructurales en esta 
línea desde aquella época remota. 

ORDEN LEPIDODENDRALES. Durante el Car¬ 
bonífero, algunos de los licopodófitos alcanzaron 
un porte arbóreo. Se contaban entre los elemen¬ 
tos dominantes de los bosques que constituyeron 
la vegetación de los abundantes pantanos carbo¬ 
níferos. Estos grandes licopodófitos se clasifican 
dentro de los lepidodendrales. un orden exclusi¬ 
vamente representado por fósiles de finales del 
Devónico hasta principios del Pérmico. 

La planta mejor conocida de este grupo es 
Lepidodendron (literalmente, árbol de las esca¬ 
mas). Lepidodendron presenta un tronco 



FIGURA 19-1 Baragwanathia: A. fotografía de un fragmento del tallo mostrando las 
hojas filiformes y densas, x0.4; B, detalle a mayor aumento del tallo y de las hojas con 
varios esporangios en las axilas de éstas. X 0.7. (Según Lang y Cookson, con permiso de la 
Royal Society of London.) 



F IGURA 19-2 Licopodófitos primitivos del Devónico: A , Drepanophycus con ramifi¬ 
cación dicotómica, hojas aplanadas y esporangios sobre los esporofilos en la parte superior 
del tallo. X 1.6; B, Protolepidodendron, mostrando tallos dicotómicos postrados y erectos, 
hojas bifurcadas y esporangios sobre la superficie adaxial de los esporofilos. X 0.5. (Según 
Kráusel y Weyland, con permiso d e Pa/aeontographica y Senckenbergiana.) 
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FIGURA 19-4 Cortes transversales del tallo de Lepidodendron. A, en el que puede 
verse estela, córtex y peridermis, X 3.9; B. parte de la estela, con la medula, xilema 
primario y xilema secundario, X 20. ci, córtex interno; mx, metaxilema; ce, córtex exter¬ 
no; m, medula; per. peridermis; px, protoxilema; r, radio; xils, xilema secundario. 


columniforme coronado por una copa de ramas 
ífig. 19-3). En algunos ejemplares, el tronco supe¬ 
ra los 35 m de longitud y I m de diámetro. Las 
ramas de la copa proceden de divisiones dicotó- 
micas, pero las dicotomías no son siempre igua¬ 
les. Las hojas son largas, graminiform^s y limita¬ 
das a las regiones terminales de las últimas ramifi¬ 
caciones. Al caer, dejan en las regiones más viejas 
del tallo cicatrices foliares que forman un dibujo 
característico sobre la superficie del tronco y de 
las ramas. Los órganos reproductores consisten en 
esporangios agrupados en conos unidos a las ra¬ 
mificaciones externas, entre las hojas. 

Tallos. Las características internas del tallo 
pueden observarse muy bien en sección transver¬ 
sal (fig. 19-4 A). El cilindro vascular de gran 
parte de las ramas más viejas tiene una medula 
parenquimática central rodeada por un delgado 
anillo de xilema primario constituido por tra- 
queidas escaiariformes. El protoxilema es exarca, 
con desarrollo centrípeto del metaxilema (fig. 
19-4 B). En muchas de las ramas más viejas, se 
encuentra inmediatamente encima del xilema pri¬ 
mario un anillo de leño secundario constituido 
por traqueidas escaiariformes de pared delgada y 
radios medulares de una célula de anchura. El 
cámbium y el floema secundario se encuentran 
inmediatamente encima, pero raramente se han 
conservado. Incluso en los mayores troncos de 
Lepidodendron , la totalidad del cilindro vascular 
raramente excede de lOcm de diámetro; segura¬ 
mente poca debía ser la resistencia mecánica de¬ 
bida al tejido vascular. 

Por encima del xilema secundario se encuen¬ 
tra una corteza relativamente gruesa, normalmen¬ 
te compuesta por dos zonas: una región interna 
con células parenquimáticas de pared delgada y 
una región externa, formada también por parén- 
quima, al acual se agregan con frecuencia fila¬ 
mentos de fibras esclerenquimáticas. Las débiles 
células parenquimáticas de ambas zonas se aplas¬ 
tan y destruyen con frecuencia, originando un 
espacio anular hueco por fuera del tejido vas¬ 
cular. 

El tejido que rodea el córtex es la perider¬ 
mis. En la mayoría de las especies está constitui¬ 
do por filas radiales de células alargadas de pared 
gruesa, parecidas a las fibras de esclerénquima. 
En algunas especies, la peridermis está sembrada 
de zonas lenticulares integradas por células de 
pared delgada. Es probable que estas células se¬ 
gregaran cera que recubría el exterior del tallo y 
colaboraba a conservarlo durante la fosilización. 
La peridermis, de más de 40 cm de grosor es con 



FIGURA 19-3 Reconstrucción de un árbol del género 
Lepidodendron. mostrando raíces, tallo columnar. ramifi¬ 
cación dicotómica desigual y ramitas terminales foliosas. 
(Según Hirmer con permiso de R. Oldenburg.) 

probabilidad la que permitía la mayor parte de la 
resistencia del tallo. 

En la mayoría de géneros de los iepido- 
dendrales, el cámbium de la peridermis (felógeno) 
se encuentra en la superficie del tallo entre las 
bases de las hojas. Debido a ello, casi todo el 
desarrollo de la peridermis se realizaba hacia 
el interior, de forma centrípeta, conservando así 
las cicatrices foliares en donde las hojas estaban 
implantadas sobre el tallo. El contorno de dichas 
cicatrices era romboidal y formaba alineaciones 
en espiral alrededor del tallo (fig. 19-5). Cada 


una de las cicatrices contiene el vestigio de un 
solo nervio, flanqueado por dos paricnos (fig. 
19-6). Los paricnos, que pueden haber servido 
para la aireación, son dos canales de células pa¬ 
renquimáticas que unían la hoja con el tallo. 

Hojas . Cada una de las hojas posee un solo 
nervio, que va desde el centro del limbo hasta la 
base (fig. 19-7). El nervio establece continuidad 
con el rastro foliar del tallo y parte del xilema 
primario sin dejar ningún intersticio foliar. En el 


limbo, el nervio está formado por un núcleo 
central de xilema rodeado por células que proba¬ 
blemente funcionaban como floema. Alrededor 
del floema se encuentra una región de células 
traqueidiformes, denominada tejido de transfu¬ 
sión, que probablemente actuaba transportando 
agua y sustancias nutritivas disueltas desde el 
nervio central hasta los tejidos periféricos. 

Conos. Los lepidodendrales poseen esporan¬ 
gios y esporo filos reunidos en conos. En 
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FIGURA 19-5 Parte de una rama d e Lepidodendron. 
mostrando las cicatrices foliares romboidales dispuestas en 
filas oblicuas. X 2. 


paleontología se atribuyen la mayoría de estos 
conos al ‘•género" Lepidostrobus (del griego lepi- 
do , “escama”, y strobilos , “pina"). Aunque nor¬ 
malmente se encuentran aislados, se han encon¬ 
trado suficientes conos unidos a tallos para poder 
comprobar su relación con Lepidodendron. De 
ordinario, los conos son alargados y cilindricos 
(fig. 19-8). Algunos de ellos están unidos al tallo 
por un corto pedúnculo, otros son sésiles. Algu¬ 
nos ejemplares tienen una longitud de más de 
30 cm y una anchura mayor de 45 mm, pero la 
mayoría son más pequeños. Cada cono está for¬ 
mado por un eje central, que lleva los esporofilos 
dispuestos en espiral o verticilados. Cada esporo- 
filo tiene forma de escudo, con el ápice íncurva- 
do hacia arriba. Cada uno de los esporangios está 
unido a la superficie superior del esporofilo, y 
una pequeña expansión denominada lígula va uni¬ 
da al esporofilo a corta distancia del esporangio. 
La lígula, existente también sobre las hojas, es, 
según parece, privativa de la mayoría de los lico- 
podófitos heterósporos. 

La mayoría de las especies de Lepidostrobus 



figura 19-6 A-C, cicatrices foliares de tres especies 
distintas de Lepidodendron , mostrando los detalles de su 
estructura, clig. cicatriz de la lígula; paria, paricnos; cesp, 
cicatriz esporangial; ovas, cicatriz del haz vascular. (Según 
Zeiiler.) 


h m 



FIGURA 19-7 Corte transversal de una hojadeLep/- 
dodendron, mostrando el nervio central, el tejido de trans¬ 
fusión y el mesofilo. h, tejido hipodérmico; rn, mesofilo; 
fl. floema; t. células de transfusión; tra. traqueidas del 
nervio. (Según Andrews, con permiso de John Wiley & 
Sons. Inc.) 

son heterósporas, y presentan micrósporas y ma- 
crósporas en esporangios distintos localizados en 
un mismo cono. En general, los microsporangios 
están concentrados sobre los esporofilos próxi¬ 
mos al ápice del cono, y los macrosporangios, en 
los próximos a la base. Las micrósporas son tri- 
rrasgadas y subtriangulares, con un estrecho rebor¬ 
de que rodea un cuerpo central (fig. 19-9 A). Su 
tamaño varía de unas 20 a 40 mieras y eran 
producidas en gran número. Las macrósporas son 
también trirrasgadas y subtriangulares o circula¬ 
res (fig. 19-9 B). Son mucho mayores que las 



FIGURA 19-8 Corte vertical de un cono d eLepidos- 
r robus, en ei que pueoe verse la separación entre los micro 
y los macrosporang.os de los diferentes esporofilos. Ug. 
líoula- micr. microsoorangio; rnacr. macrosporang.o; es. 
esporofilo. (Según R. Zeiüer. "Etuoes sur \e Lep'dosrro- 
bus browmi (Ungen Scn.mper". Mem. Acad. Se/.. i orno 
52.2A ser.. 1S14.» 



FIGURA 19-9 Esporas de Lepidodendron: A, micrós- 
pora. con su cicatriz tnrrasgada y una estrecha franja (ir) 
rodeando el cuerpo de la espora. X 500; B. megaspora, 
mostrando la cicatriz tnrrasgada y la pared espora) rugosa, 
x 40. (Según Potonié, "Sinopsis der Sporae in situ Be- 
ihefte zum Geoiogische Jahrbuch. vol. 52. lám. 3. figs. 
73-75. 1962.) 


micrósporas y varían de 300 mieras hasta más de 
2 mm de diámetro. Algunas especies producían, 
por esporangio, dieciséis macrósporas. otras sólo 
cuatro y otras una sola; este caso ha sido citado 
como ejemplo de sene evolutiva con reducción 
en el número de las partes. 

En un “género” de cono próximo, Lepido- 
curpon , existen estructuras especializadas que se 
han comparado con las de una semilla (fig. 


19-10). En el cono, el esporofilo encierra el espo¬ 
rangio exceptuando una estrecha fisura parecida 
al micrópilo, situada en un extremo. Dentro del 
esporangio se desarrollaba una sola macróspora. 

La envoltura del macrosporangio por el esporofi¬ 
lo es parecida a la del esporangio femenino reali¬ 
zada por un integumento en las plantas que pro¬ 
ducen verdaderas semillas, por ejemplo, en las 
gimnospermas. Sin embargo, los dos órganos no 
son auténticamente homólogos, puesto que el es¬ 
porofilo envolvente sería comparable con un 
fruto o carpelo y no con un óvulo. La estructura 
reproductora que encontramos en Lepidocarpon 
probablemente funcionaba como una semilla rr¡ 
la forma siguiente: el esporofilo protegía el ma¬ 
crosporangio y la macróspora; ésta almacenaba 
reservas alimenticias, y el esporofilo actuaba 
como receptáculo para las micrósporas, colabo¬ 
rando así con la fertilización. 

Otro género de licopodófitos arborescentes 

que abundaron durante ei Carbonífero es Sigi- 
Usris. En genera!, su aspecto es muy parecido al 
de Lepidodendron. La principal característica dis¬ 
tintiva se encuentra en el dibujo de las cicatrices 
foliares. En SigiUaric. dichas cicatrices, ovaladas o 
redondeadas, están dispuestas er, espiral sobre el 
tallo, pero además están ordenadas en filas verti- 

cale*. 

Filogenia. Los lepidodendrales aparecieron, 
según parece, durante la última mitad del Devóni¬ 
co. y su abundancia y complejidad aumentaron 
durante el Carbonífero. Alcanzaron un máximo 
durante el Carbonífero superior (Pcnnsilvaniano) 
y su importancia disminuyó de modo muy nota¬ 
ble durante el Pérmico. Al final de este período, 
los lepidodendrales estaban prácticamente extin¬ 
guidos, Se cree que un factor básico en esta 
extraordinaria decadencia fue el cambio del clima 
del mundo hacia condiciones frías y secas. 
Aunque se admite de forma general que los lepi- 
dodendrales representan el final de una línea de 
evolución dentro de los licopodófitos que culmi¬ 
nó con la adquisición del porte arborescente, se 
admite algunas veces la posibilidad de una rela¬ 
ción entre SigiUana. del Carbonífero, ya mencio¬ 
nada. y una planta del período triásico. Pleuro - 
meia, descrita en el orden siguiente. 

ORDEN PLEUROMEJaLES. La planta más re- 
presentativa de este orden es Pieuromeia. de los 
sedimentos triásicos de Alemania. Pleuromeia 
posee un tallo columnar y no ramificado, que 
alcanza por lo menos 2 m de altura y 9 cm de 
diámetro (fig. 19-111. La base de! tallo se 
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FIGURA 19-10 Corte longitudinal de una "semilla" 
de Lepióocarpon, mostrando la pared esporaI (par) ro¬ 
deando el protalo ( prot ). el macrosporofilo (mac) y el 
micrópilo (mi, X 4. (Según D. H. Scott. Stud,es m Fósil 
Botany. Adam & Charles Black, Ltd. London.) 

extiende formando cuatro o más lóbulos, sobre 
los que se implantan numerosas raicillas. Las ho¬ 
jas están implantadas en espiral sobre el tallo, y 
alcanzan 1 1 cm de longitud y 1.5 cm de anchura. 
Cada hoja posee una lígula y dos nervios que la 
recorren en toda su longitud. Al igual que en los 
lepidodendrales. parece ser que las hojas caían de 
las reglones más viejas, a medida que el tallo 
crecía en altura. 

Las estructuras reproductoras se encontraban 
formando un cono en el ápice del tallo. La plan¬ 
ta era heteróspora, y se considera que sus espo¬ 
rangios se encontraban sobre la cara abaxial de 
los esporofilos. Esta disposición es contraria a la 
de los demás licopodófitos, y se ha explicado 
considerando esta planta resultante de la reduc¬ 
ción de plantas anteriores provistas al mismo 
tiempo de esporangios adaxiales y abaxiales. Los 
macrosporangios son grandes y contienen macrós- 
poras trirrasgadas cuyo tamaño varía de 500 a 
700 mieras. Los microsporangios son relativamen¬ 
te pequeños y poseen un gran número de micros- 
poras trirrasgadas que miden entre 15 y 25 mi¬ 
eras. 

Otro género, Nathorstiana , suele incluirse en 
este orden. Se ha encontrado solamente en el 
Cretácico inferior, por lo cual es anterior a Píen - 
romeia. Nathorstiana es una planta pequeña, y 



FIGURA 19-11 A. reconstrucción Pleurometa, mos¬ 
trando el aparato radical, tallo columnar y hojas y un 
cono en la oarte superior; B. una hoja aislada. (A. según 
Hirmer. con permiso de Palaentographica; B. según Mag- 
defrau. "Zur Morphoiogy und Phyiogenetiscnen Beoeu- 
tung der Fossilen Pflanzangattung Pleuromeia" Beheifte 
Botanisches Centralblatt. vol. 48. 1931.) 

posee un tallo erecto y no ramificado, de más de 
20 cm de longitud (fig. 19-12). Las raíces parten 
de la región inferior y salen de costillas existentes 
en el eje. No se han encontrado estructuras re¬ 
productoras. Por su tamaño y estructura, Na¬ 
thorstiana se ha comparado con el género actual 
Isoetes , y algunos creen que es un antecesor 
indirecto de dicho género. 

ORDEN ISOETALES. Este orden de licopodó¬ 
fitos comprende dos géneros actuales, Isoetes y 
Stvlites. La historia de Isoetes se remonta al 
Cretácico inferior y continúa por el Cretácico 
superior y el Terciario hasta la actualidad. 



FIGURA 19-12 Reconstrucción de Nathorstiana, 
mostrando el aparato radical, el tallo corto y las hoias 
dispuestas en espiral. X 0.5. (Según Magdefrau. “Uber Na¬ 
thorstiana, eine Isoetacee aus dem Neokom von Quedin- 
burg a Harz". Beihefte Botanisches Centralblatt. vol. 49. 

1932.) 

Styiites. conocido solamente como género actual, 
fue descrito por primera vez en 1957 a partir de 
ejemplares que crecían en los bordes de lagos eleva¬ 
dos de las montañas del Perú. Ambos géneros 
presentan una estructura reducida en compara¬ 
ción con otros licopodófitos y se cree que repre¬ 
sentan fases de reducción de la serie Pleuromeia- 
Nathorstiana-Stylites-Isoetes. 

Isoetes. Una de las plantas vasculares más 
peculiares, Isoetes , presenta una densa masa de 
hojas lineares implantadas en roseta sobre un 
tallo muy corto (fig. 19-13). Por su porte recuer¬ 
da una pequeña planta de cebolla. Crece sumergi¬ 
do en aguas someras, en el borde de estanques o 
lagos, sobre las riberas fangosas de ríos o en 
prados húmedos. Se han descrito más de cincuen¬ 
ta especies. Este género, ampliamente distribuido 
en latitudes templadas, es raro en la zona inter¬ 
tropical. 



FIGURA 19 13 Aspecio de una planta de Isoetes, 
mostrando sus hojas, tallo y raíces, X 1. 

Un examen más detenido de Isoetes nos re¬ 
vela la presencia de dos o cuatro lóbulos en el 
tallo (fig. I*-I5 A). Dicho tallo es muy corto, 
emite entre los lóbulos raíces ramificadas dicotó- 
micamente y crece gracias a la actividad de un 
menstemo apical y de otro basal. 

Ua disposición de. los tejidos en el tallo es 
muy, peculiar (fig. 19-14 A). En la región central 
se encuentra un núcleo de xilema primario cons¬ 
tituido por traqueidas diseminadas en el seno de 
un parénquima. Este núcleo está rodeado por una 
capa muy fina de floema primario. Al igual que 
los demás licopodófitos. los rastros foliares par¬ 
ten del cilindro vascular sin dejar ventanas fo¬ 
liares. 

En Isoetes , existe un cámbium por fuera del 
floema primario (fig. 19-14 B). El cámbium pro¬ 
duce cada año una pequeña cantidad de.tejido 
secundario. Las células formadas hacia el interior 
corresponden a células cribosas, parénquima y lo 
que ha sido descrito como unas traqueidas oca¬ 
sionales. Las células formadas por el cámbium en 
dirección a la periferia son todas parenquimáticas 
y actúan como tejido de reserva alimenticia. Cada 
año, conforme se va originando nuevo parénqui- 
ma, los tejidos más externos se descaman junto 
con la base de las hojas. Este tipo de cámbium 
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FIGURA 19-14 Isoetes: A. corte transversal del tallo 
de Isoetes, mostrando un núcleo central de xilema prima¬ 
rio (xilp) rodeado por floema primario (flop), cámbium 
fcamb) -la zona anular clara— con tejido secundario en el 
interior ftes), parénquima secundario (par) y córtex (cor) 
en el exterior. X 5; B. corte ampliado de A. mostrando 
traqueidas del xilema primario (xilp), floema primario 
(flop), tejido secundario (tes) al interior del cámbium 
(camb) y parénquima secundario (par) al exterior, X 15. 


situado encima del floema primario, que produce 
células floemáticas hacia dentro y parenquimáti- 
cas hacia fuera no se encuentra en ningún otro 
tipo de plantas vasculares. 

Las hojas están dispuestas en espiral a partir 
del ápice del tallo (fig. 19-15 A). Cada una de las 
hojas está inserta por una amplia base y se va 
adelgazando hacia la punta. Sobre la superficie 
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FIGURA 19-15 Isoetes: A, corte vertical de «os esoo- 
rofilos y del tallo Ita), donde pueden verse las hojas (h), 
esporangios (esp), núcleo vascular en el interior del tallo e 
implantación de las raíces (r), X 2; 6, corte longitudinal de 
un esporofito, mostrando la lígula (lig), el velo (v) y las 
esporas (es), X 15. (A. según Eames; B. según Haupt. con 
permiso de McGraw-Hill Book Co.) 


adaxial se encuentra unida una lígula (fig. 
19-15 B), al igual que en Lepidodendron, Pleuro - 
meia y en la mayoría de otros licopodófitos 
heterósporos. Un nervio central recorre toda la 
longitud de la hoja, flanqueado a ambos lados 
por canales parenquimáticos que han sido compa¬ 
rados con los canales del pancnos de la hoja de 
Lepidodendron. En el mesofilo se encuentran 
cuatro cámaras de aire características de las plan¬ 
tas acuáticas sumergidas. Parece ser que intervie¬ 
nen tanto en el intercambio gaseoso como en la 
flotación. 

De ordinario, una planta de Isoetes madura 
posee tres conjuntos de órganos foliáceos alrede¬ 
dor del ápice del tallo. Las capas externas de 
hojas llevan normalmente macrosporangios, por 
lo cual se denominan macrosporofilos. Estos ro¬ 
dean a su vez a verticilos de microsporofilos. De 
ordinario, los apéndices centrales son hojas inma¬ 
turas con esporangios abortados. 


Los esporangios son únicos y relativamente 
grandes, algunos de ellos de hasta lOmm de 
longitud (fig. 19-15 B). Se encuentran en la base 
del esporofilo, inmediatamente debajo de la lígu¬ 
la y están total o parcialmente cubiertos por un 
repliegue del esporofilo, el velo o indusio. Hacia 
el interior de! lóculo del esporangio penetran 
invaginaciones de la pared de éste, denominadas 
trabéculas. Tanto las trabéculas como la pared 
del esporangio poseen un tejido nutricio, el tape¬ 
te. sobre la superficie interna. Las células centra¬ 
les, todas ellas células madres de las esporas en 
potencia, forman micrósporas o macrósporas 
agrupadas en tétrades. 

Se ha afirmado que el número de micróspo¬ 
ras que se forman en un microsporangio de Isoe¬ 
tes es superior a 1 000 000 en algunas especies. 
Gran parte de las micrósporas son bilaterales y 
monorrasgadas. y alcanzan entre 20 y 45 mieras 
de longitud (fig. 19-16 C, D). Las macrósporas se 
producen en cantidad mucho menor, que oscila 
entre 50 y 300 por esporangio. Su diámetro varia 
de 250 a 900 mieras, y son trirrasgadas (fig. 
19-16 A, B). La ornamentación de la pared es- 
poral. peculiar para cada especie, varía de granu¬ 
lar a equ¡nu!ad3 o m úrica da. Tanto las micróspo¬ 
ras como las macrósporas germinan normalmente 
a principios de primavera, y producen gamelófi- 
tos pluricelulares relativamente pequeños que ma¬ 
duran en el interior de la pared esporal. 

El gametófito masculino parte de una célula 
uninucleada (fie. 19-17 A). Dicha célula se divide 
para producir una célula protálica en uno de los 
extremos, y un primordio anteridial central. El 
primordio anteridial se divide a continuación para 
formar una capa externa de células protectoras y 
un núcleo interno con cuatro células espermató- 
genas. Cada una de estas células produce un es¬ 
permatozoide pluriflagelado y arrollado en espi¬ 
ral. Los espermatozoides flagelados son más pa¬ 
recidos a los de los heléchos y equisetos que a 
los de los demás licopodófitos. Esto ha conduci¬ 
do a algunos investigadores a apuntar la posibili¬ 
dad de que exista una relación más próxima 
entre Isoetes y los primeros dos grupos, que con 
los licopodófitos. 

El desarrollo del gametófito femenino es en¬ 
teramente endospórico (fig. 19-18). El gran nú¬ 
cleo de la espora se divide repetidas veces hasta 
formar muchos núcleos libres. Entonces empiezan 
a formarse las paredes en uno de los lados, y 
pueden acabar por rodear a todos los núcleos. 
Sobre la superficie del gametófito. exactamente 
bajo la marca trirrasgada de la pared de la ma- 



A 




FIGURA 19-16 Isoetes: A. B, macrósporas, X 5; C, D, 
micrósDoras. de dos especies distintas, X 500. (Según Mo- 
telay y Vendryés.) 






FIGURA 19-17 Desarrollo del gametófito masculino 
de Isoetes, x 800: A, célula uninucleada; B, célula protáli¬ 
ca única (cpr), formada en uno de los extremos; C, pri¬ 
mordio del anteridio situado en el centro, rodeado por 
tres membranas celulares (mcel); D-F, fases de la forma¬ 
ción de espermatozoides a partir de células espermatóge- 
nas ices). (A, según Liebig. con permiso de Flora.) 


cróspora, se forman varios arquegonios. Cada uno 
de ellos está integrado por cuatro filas de células 
del cuello, una célula del canal del vientre y un 
gran óvulo. Al llegar a la madurez, la célula del 
canal del cuello se desintegra, y las células del 
cuello se apartan un tanto hasta formar un estre¬ 
cho canal. La fecundación tiene lugar cuando un 
espermatozoide flagelado penetra nadando en el 
cuello y llega hasta el óvulo. 

La primera división del óvulo fecundado es 
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FIGURA 19 18 Desarrollo del gametófito femenino y 
de arquegonios de Isoetes: A, arquegonio único sobre la 
periferia del gametófito maduro, x 100; B-D, desarrollo 
del esporangio, X 400; E, fase biceluiar del desarrollo del 
embrión, X 400; F, un embrión más desarrollado X 300. 
arq, arquegonio; p. pie; pr, primordio foliar; pr/Y, primor¬ 
dio del protector de la hoja; Hpr, lígula primordial; cel, 
célula del cuello; cele, célula del canal del cuello; prad. 
primordio radical; celv. célula del canal del vientre. (A-E, 
según Campbell; F, según Liebig, con permiso de Flora.) 

oblicua respecto del eje mayor del arquegonio. 
Una segunda división tiene lugar en ángulo recto 
con la primera, produciendo así cuatro células 
dispuestas en un plano. Cada célula se divide 
varias veces para producir cuadrantes que sirven 
como primordios de los diversos órganos (fig. 
19-18 F). Uno de los cuadrantes, localizado cerca 
del vientre, se diferencia originando un tejido 
macizo, el pie, que queda hincado en el tejido 
del gametófito. El segundo cuadrante, dirigido 
hacia el vientre, origina la hoja primaria. El cua¬ 
drante que se encuentra más próximo al cuello 
del arquegonio se diferencia lentamente originan¬ 
do el tallo, y el cuarto cuadrante produce la raíz 
primaria. De las células externas de la raíz embrio¬ 
naria nacen pelos radicales, que pueden acabar 


saliendo de la macróspora y fijando la joven 
plántula sobre el suelo. 

En el transcurso de la maduración del em¬ 
brión partiendo del zigoto. el eje longitudinal del 
embrión forma ángulo recto con el eje polar de la 
macróspora. Esta orientación es la misma en los 
demás iicopodófitos actuales, pero es distinta de 
la de los heléchos de la familia de las maratiáceas 
(véase cap. 21) y de los embriófitos (véase 
cap. 23). En estos últimos dos grupos, el eje 
longitudinal del embrión se dispone paralelamen¬ 
te al eje mayor del arquegonio. Este es un punto 
importante a tener en cuenta en cualquier estu¬ 
dio del origen de las semillas en las plantas, y 
será tratado posteriormente. 

Stvlites. Este género, con dos especies, se 
parece mucho a isoetes (fig. 19-19). Está integra¬ 
do por un tallo cilindrico que- se ramifica dicotó- 
micamente por lo menos tres veces, de modo 
parecido a un candelabro. El ápice de cada rami¬ 
ficación del tallo está coronado por una roseta de 
hojas lineares. Las raíces se forman alrededor del 
extremo inferior del tallo y poseen rastros que 
las conectan con la estela central. Una caracterís¬ 
tica especialmente notable es la existencia de los 
esporangios fijos lejos de la base del esporofilo. 
Los esporangios tienen trabéculas parecidas a las 
de Isoetes. Las micrósporas son de ordinario elíp¬ 
ticas, monorrasgadas y miden de 10 a 20 mm de 
diámetro. Las megásporas son subtnangulares, tn- 
rrasgadas y miden unas 500 mieras. 

Filogenia. Los dos géneros de las isoetaies 
figuran entre las más particulares de las plantas 
vasculares. Licopodófitos típicos, tienen microfilos 
y poseen esporangios en posición adaxial sobre 
esporofilos. Los tallos, muy pequeños, suelen in¬ 
terpretarse como casos de extrema reducción, 
con mucha probabilidad, a partir de antecesores 
como Fleuromeia y Nathorstiana. Por presentar 
cierta extensión axilar y dicotomía, Stylites se 
nos aparece como menos reducido que Isoetes. 

ORDEN SELAGINELALES. Este orden de Li¬ 
copodófitos tiene representantes fósiles y actuales 
y data del Carbonífero. La totalidad de las plan¬ 
tas actuales pertenecen al género Selaginella. El 
único género fósil conocido es Selaginellites , 
cuyo nombre alude a la íntima relación que se 
considera en general que existe entre la planta 
fósil y las actuales. En efecto, al parecer, pocos 
cambios evolutivos han tenido lugar en la líirea 
de Selaginella desde sus mismos principios. Los 
antecesores de Selaginellites son desconocidos, 
pero la línea en cuestión puede seguirse hasta 




FIGURA 19-19 Stylites: A, vista lateral mostrando la 

disposición de las raíces y de las hojas sobre el tallo, X 1,3; 
B, vista frontal mostrando la dicotomía doble del tallo, 
X 1,3. (Según Rauh y Falk, "Stylites Amstutz, eine neue 
Isoetaceae aus den Hochlanden Perus", Sitzungsberichte 
der Heidelberger Akademie der Wissenschaften Mathema- 
tisch-Naturwissenschafthche K/asse. 1. Abhandlung 1959, 
pág. 27. fig. 13.) 

unos 300 000 000 de años atrás, durante el Car¬ 
bonífero. 

Selaginellites. Este género está representado 
por restos correspondientes a partes vegetativas y 
a conos. El tallo es muy fino, y el tipo de 
ramificación varía desde el monopódico hasta el 
dicotómico (fig. 19-20 A). Las hojas, pequeñas y 
puntiagudas, están densamente dispuestas en espi¬ 
ral alrededor del tallo. En algunas especies, las 
hojas son de dos tipos distintos: hojas largas (de 
1 a 2 mm), en dos filas, a cada uno de los lados, 
y hojas más cortas, insertas en el otro lado, en 
dos filas. Esta heterofilia es idéntica a la de 
algunas especies de Selaginella , en la cual las 
hojas largas están insertas en la parte inferior del 
tallo y las cortas en la parte superior. 

Selaginellites es mejor conocida a partir de 
estudios realizados sobre sus conos (fig. 19-20 B). 
Estas pequeñas estructuras cilindricas, de hasta 
7 mm de diámetro y 12 mm de longitud, están 
formadas por esporofilos dispuestos en espiral. 
Tanto los macrosporangios como los microspo- 
rangios se encuentran sobre la superficie adaxial 
de los esporofilos, muy cerca del tallo; en algunas 
especies, los macrosporangios se concentran en 
los esporofilos inferiores; en otras, se encuentran 
mezclados con microsporangios en la región su¬ 
perior. Esta zonación de los esporangios se en¬ 
cuentra también en algunas especies actuales de 
Selaginella. 



FIGURA 19-20 Selaginellites: A, aspecto general de 
un tallo ramificado; B, corte longitudinal de un esporofilo 
les) con un esporangio fesp) con cuatro macrósporas 
fmacr) en su interior. (A, según Halle; B, según Hoskins y 
Abbott, con permiso del American Journal of Botany.) 

Por lo regular, se encuentran solamente 
cuatro macrósporas en cada macrosporangio. 
Estas son subtriangulares, trirrasgadas, provistas 
de un reborde ecuatorial, y oscilan entre 400 y 
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800 mieras. Las micrósporas se presentan en 
grandes cantidades, y son también trirrasgadas y 
marginadas y su tamaño oscila de 40 a 80 mieras. 
Por muchas de sus características, la micrósporas 
y las megásporas son muy parecidas a las de 
Selaginella , y reflejan las relaciones próximas 
existentes entre los miembros fósiles del grupo y 
los actuales. . 

Selaginella. Este género, con unas 700 espe¬ 
cies, está ampliamente distribuido por toda la 
tierra. Muchas de las especies viven en las zonas 
intertropicales más húmedas, pero algunas se en¬ 
cuentran en las regiones templadas y unas pocas 
viven en climas extremos como el desértico o el 
subártico. En general, viven bien en lugares 
húmedos y sombreados, pero algunas especies 
pueden tolerar hábitats expuestos, como los acan¬ 
tilados rocosos. Algunas especies se cultivan en 
invernaderos y se venden en tiendas de floriste¬ 
ría, por su aspecto de pluma. 

En general, las plantas de Selaginella son 
pequeñas y delicadas (fig. 19-21). En la mayoría 
de las plantas, los tallos son rastreros, aunque 
algunas especies crecen formando pequeñas matas 
erectas, y unas pocas son trepadoras. La ramifica¬ 
ción suele ser dicotómica, pero puede ser pseudo- 
monopódica. Algunos tallos pueden alcanzar 
varios metros de longitud, pero en su mayoría 
oscilan de varios centímetros a varios decímetros. 
Los tallos, herbáceos y delgados, están densamen¬ 
te tapizados de hojas pequeñas y espinosas. Por 
ello, la mayoría de las selaginelas parecen mus¬ 
gos, y es fácil confundirlas con ellos a primera 
vista, en el campo. 

Las hojas, pequeñas y sencillas, pueden pre¬ 
sentar un contorno de redondeado a lanceolado y 
hasta filamentoso (fig. 19-22 A-C). Están dispues¬ 
tas en espiral, en pares decusados, o en cuatro 
filas longitudinales. La mayoría de las especies 
presenta dos filas de hojas grandes sobre la super¬ 
ficie inferior del tallo y otras dos filas de hojas 
más pequeñas unidas a su cara superior. Al pa¬ 
recer se trata de una modificación de la disposi¬ 
ción en espiral, que permite una captación de la 
luz más eficaz. Como mencionamos más arriba, 
esta misma adaptación se encuentra también en 
algunos representantes fósiles. 

Cada hoja posee un único nervio central, 
constituido por una banda superior de xilema 
con traqueidas anulares y helicoidales, y una co¬ 
lumna inferior de floema con células cribosas. 
Cada rastro foliar parte de la estela del tallo sin 
formar ventana foliar. Existe una epidermis bien 
diferenciada, con estomas sobre ambas superficies 


o algunas veces limitados a una de ellas. El meso- 
filo presenta cloroplastos y tiene grandes espacios 
intercelulares. En algunas especies, bajo la super¬ 
ficie superior se diferencia una capa de tejido en 
empalizada. 

Las hojas de Selaginella son parecidas a las 
de las lepidodendrales, pleuromeiales e isoetales 
por poseer también una lígula. Consiste ésta en 
una expansión en forma de lengua formada por 
la epidermis adaxial cerca de la base de la hoja. 
Su función es completamente desconocida, 
aunque puede ser secretora o colaborar a evitar la 
desecación del ápice caulinar y de los primordios 
foliares durante la primera fase de su desarrollo. 

El tallo maduro de Selaginella tiene una epi¬ 
dermis bien desarrollada, córtex y estela (fig. 
19-23 B), que se desarrolla ya sea a partir de una 
célula apical única o de un grupo de células 
primordiales, según la especie. La epidermis está 
formada por una capa de células y no presenta 
estomas. El córtex está constituido por grandes 
células parenquimáticas, y con frecuencia sus ca¬ 
pas periféricas presentan paredes engrosadas. Sela¬ 
ginella se diferencia de la mayoría de las demás 
plantas vasculares por poseer un sistema de espa¬ 
cios aéreos atravesados por células endodérmicas 
alargadas denominadas trabéculas. Dichas células 
presentan bandas de Caspary sobre la pared radial 
y unen el córtex con el tejido vascular a través 
de dichos espacios. 

La disposición del tejido vascular varía de la 
protostélica a la sifonostélica. Algunas especies 
tienen más de una estela, por lo cual son polisté- 
licas (fig. 19-23 B). Las polistelas se extienden 
por el interior del espacio central, cada una de 
ellas unida a la parte interna de la pared cortical 
por medio de trabéculas (fig. 19-24). Cada una 
de las estelas posee el protoxilema exarca, con 
mataxilema originado en forma centrípeta. En 
algunas especies de selaginelas se ha citado la 
existencia de tráqueas. El xilema está rodeado 
por varias capas de parénquima. que a su vez está 
envuelto por las células cribosas del floema. La 
estela está revestida por una capa monoestratifi- 
cada de parénquima a partir de la cual irradian 
las trabéculas. Tanto las ramas como los rastros 
foliares salen oblicuamente de la estela y pasan 
hacia el exterior atravesando el córtex. 

La raíz primaria de la plántula pronto se 
marchita y muere. Las raíces funcionales son 
todas ellas adventicias. Algunas raíces salen de la 
parte inferior del tallo, mientras que otras se 
forman en el ápice de estructuras denominadas 
rizóforos: apéndices en forma de puntal, que 





FIGURA 19-21 Tallos, hojas y estróbilos de Selaginella , X 1: A. Selaginella 


I 



krausiana; B. S. wallacei; C. S. willde- 



no'/ii. 



FIGURA19-22 Selaginella: A. fragmento de una ra- 
mita con hojas aplanadas dispuestas en cuatro filas longi¬ 
tudinales. x 100; B. una hoja de una fila lateral, mostran¬ 
do su limbo ancho provisto de apéndices ganchudos, X 15, 
C, una hoja de una de las filas superiores con un apéndice 
estrecho y bífido en el extremo distal y un limbo relativa¬ 
mente estrecho, x 15. 



FIGURA 19-23 Selaginella: A, ramita con dos rizófo¬ 
ros que se extienden hasta el suelo, X 1; B, esquema de un 
corte transversal del tallo donde puede apreciarse la epi¬ 
dermis (ep), el córtex (cor) y la estela (es), X 40. 
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FIGURA 19-24 Corte transversal de una parte de la 
estela y córtex del tallo de Selaginella, mostrando el pro- 
toxilema exarca (px). metaxiiema (mx). periodo (pene). 
trabéculas (trato) y córtex (cor), x 150. 


crecen hacia abajo a partir de las axilas de las 
ramificaciones de tallos ascendentes y se dirigen 
hacia la superficie del sustrato tfig. 19-23 A). Las 
raíces adventicias nacen del ápice de! rizótoro y 
penetran en ei sueio. En general, los rizóíoros se 
interpretan como tallos especializados, puesto 
que pueden llevar tanto hojas como conos. 

Selaginella es heteróspora. y los esporofilos 
portadores de macrosporangios y de microsporan- 
gios están reunidos en estróbilos (íig. 19-25 A). 
En algunos de ellos, los esporofilos están muy 
próximos entre sí; en otros son muy laxos. Mu¬ 
chas especies presentan esporofilos casi idénticos 
a hojas estériles, de las cuales se distinguen sola¬ 
mente por portar esporangios. Otras presentan 
esporofilos menores que las hojas estériles, y con 
frecuencia desprovistos de clorofila. Cada esporo- 
filo posee una lígula igual a la de la hoja. El 
esporangio se origina a partir de primordios que 
se encuentran ya sea sobre el tallo, ya sobre la 
superficie adaxial del esporofilo. muy cerca de la 
axila (fig. 19-25 B, C). En algunas especies, los 
esporofilos inferiores son principalmente portado¬ 
res de macrosporangios, mientras que los superio¬ 
res sólo presentan microsporangios. En otros, 
cada tipo de esporangio se encuentra en dos filas 


verticales, y en otros todavía, la distribución es al 
azar. 

En los microsporangios se producen vanos 
centenares de micrósporas (fig. 19-25 C). Dichas 
micrósporas, subtnangulares y tnrrasgadas, están 
diversamente ornamentadas con gránulos. espinas 
y rebordes (fig. 19-25 D). Su tamaño varía de 30 
a 80 mieras. Por regla general, el número de ma- 
crósporas que se producen en cada macrosporan- 
gio es de cuatro, pero se han citado casos desde 
una sola a cuarenta (fig. 19-25 B). Las macróspo- 
ras, también subtriangulares y trirrasgadas, pre¬ 
sentan paredes gruesas, con esculturas diversas, y 
su tamaño oscila entre 150 y 600 mieras (fig. 
19-25 E). 

Los gametófitos correspondientes a ambas es¬ 
poras se desarrollan endospóricamente; Además, 
es frecuente que los gametófitos maduren mien¬ 
tras las esporas se encuentran todavía en sus 
esporangios respectivos. En las macrósporas, el 
desarrollo endospórico del protalo y su retención 
ha sido considerado en algunos casos como un 
paso fundamental hacia el desarrollo evolucio¬ 
nado de las semillas en las plantas. 

El desarrollo, tanto del gametófito masculino 
como del femenino, es parecido al observado ya 
en / soeres . En la micróspora. ei núcleo de la 
meióspora. se divide para formar un primordio 
anteridial central y una célula protálica periférica 
(fig. 19-26 B). El primordio anteridial se divide 
repetidas veces, acabando por producir un revesti¬ 
miento celular monoestratiíicado que rodea las 
células espermatogémeas centrales (fig. 19-26 D). 
Cada una de estas últimas produce un espermato¬ 
zoide. que es discoidal y provisto de dos flagelos 
en posición anterior. Las células de revestimiento 
se rompen al llegar a la madurez, con lo cual los 
espermatozoides quedan nadando en liberdad en 
el interior de la pared de la espora (fig. 19-26 E). 
El espermatozoide sale al exterior al abrirse las 
esporas a lo largo de las comisuras de la marca 
trirrasgada. 

También el gametófito femenino se desarro¬ 
lla dentro de la espora mientras las macrósporas 
se encuentran en el esporangio (fig. 19-27 A). Al 
igual que en Isoetes , el núcleo único se divide 
varias veces produciendo una fase nuclear libre. 
La formación de paredes alrededor de los núcleos 
empieza exactamente debajo de la marca trirras- 
gada y continúa hasta que la cavidad ha quedado 
llena de células. A continuación los arquegonios 
se desarrollan sobre las regiones externas, normal¬ 
mente bajo las tres suturas (fig. 19-27 B, C). Al 
llegar este momento, la macróspora suele haberse 



figura 19-25 Organos reproductores de Selaginella: A, estróbilos tetrágonos en los 
ápices de dos ramas. X 4; 9, superficie adaxial de un macrosporofilo, con un macrosporan- 
gio trilobulado, debido a la forma de tres de las macrósooras aue encierra, X 20: C, un 
microsporofilo con el mtcrosporangio dehiscente por una fisura a través de la cual puede 
observarse una masa de micrósporas. X 20; D. micróspora, en la que pueden verse la 
cicatriz trirrasgada bien diferenciada y el reborde externo de la pared, X 100; E, macróspo¬ 
ra mostrando la gruesa pared y los engrosamientos junto a las tres suturas, X 200. 


abierto siguiendo las tres suturas, y el protalo del 
gametófito ha emergido de ella. Cada arquegonio 
está implantado en el protalo y comprende cua¬ 
tro filas de células del cuello, una célula del canal 
del cuello, una célula del canal del vientre y un 
óvulo. Al llegar a la madurez, las células del canal 
del cuello se desintegran, originando un canal por 
el cual los espermatozoides flagelados pueden ac¬ 
ceder libremente al óvulo. 

El óvulo fecundado se divide de forma trans¬ 
versal, originando una célula superior y otra in¬ 
ferior. Mediante divisiones repetidas, la célula su¬ 
perior origina un suspensor. Es éste una estructu¬ 
ra cilindrica que hunde profundamente el 
embrión en el protalo. La célula inferior madura, 
originando el embrión propiamente dicho. Este 
está orientado transversalmente y comprende un 
brote, un pie y una raíz, ai igual que en Isoetes 
(fig. 19-27 D). El esporófito joven se independiza 
cuando la raíz acaba estableciendo contacto con 


el suelo, y los tallos y hojas comienzan a ser 
fotosintéticamente activos. 

Según parece. Selaginella está relacionado 
con los demás licopodófitos heterósporos por las 
características siguientes: microfilia; tallos con ra¬ 
mificación dicotómica o pseudomonopódica; 
raíces adventicias; esporangios implantados en 
forma adaxial sobre los esporofilos; heterosporia 
y lígulas sobre hojas y esporofilos. Selaginella 
está directamente relacionada con el género fósil 
Selaginellites, debido al íntimo parecido estructu¬ 
ral existente entre ellos. No parece existir rela¬ 
ción filogenética alguna con la línea Lepidoden- 
dron-Isoetes; antes bien, el tipo herbáceo y hete- 
rósporo de Selaginellites parece haber persistido 
con poca modificación desde por lo menos el 
Carbonífero hasta hoy. Los antecesores de la 
línea Selaginellites-Selaginella deberían buscarse 
entre los licopodios herbáceos del Carbonífero 
inferior o quizás del período Devónico. Suele 
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FIGURA 19-26 Desarrollo del gametófito masculino 
en Sel agine!la: A. corte vertical del microsporangio madu¬ 
ro, donde puede apreciarse la pared y las micrósporas des¬ 
arrollándose en el seno del fluido tapetal, X 50; B E. fases 
del desarrollo de las micrósporas. X 500. prim, primordio 
anteridial; c, comisura; cep, célula de la pared; cprot. célu¬ 
la protálica; cesp, célula espermatógena, (Según Slagg. con 
permiso de! American Journal of Botany. I 

admitirse que los licopodófitos heterósporos evo¬ 
lucionaron a partir de antecesores homósporos 
mediante cambios en el tamaño de las esporas y 
segregación de los sexos. Si este supuesto es cier¬ 
to -y no existen pruebas fósiles directas que lo 
respalden- los antecesores de las dos líneas de 
licopodófitos heterósporos podrían encontrarse 
en algunas de las plantas herbáceas y aparente¬ 
mente homósporas del Devónico como Drepano- 
phycus o Haragwanathia. 

ORDEN L 1 COPOD 1 ALES. Este orden está repre¬ 
sentado por tres géneros. Lycopodium y Phylo- 
g los surtí, existentes en la flora actual y Lycopodi- 
ies y conocido sólo en forma fósil. Las plantas de 
este orden se diferencian principalmente de los 
demás licopodófitos por ser homósporas. En mu¬ 
chos otros aspectos son muy parecidas a las sela- 
ginelales y. en muchos de los ejemplares fósiles, 
la homosporia y la heterosporia son los únicos 
criterios que nos permiten distinguir de forma 
válida las plantas de las licopodiales de las de las 

selaginelales. 

Lycopodites. Este género comprende restos 
de tallos, hojas y conos que se parecen por su 
forma general a los de los licopodios actuales 
(fig. 19-28). Los finos tallos herbáceos poseen 


hojas pequeñas, dispuestas sobre ellos en espira.. 
Los estróbilos son cilindricos y pequeños. Se 
acepta en general que estas plantas eran homós¬ 
poras, aunque pocos o ningún Lycopodites con¬ 
tienen esporas de un solo tamaño. Lycopodites se 
ha encontrado desde el Carbonífero hasta épocas 
modernas. Al igual que en Selaginella, pocos cam¬ 
bios evolutivos parecen haber tenido lugar desde 
los primeros representantes hasta el actual Lyco¬ 
podium. 

Lycopodium. La distribución de los represen¬ 
tantes de este género es prácticamente cosmopoli¬ 
ta. pero la mayor parte de sus especies son pro¬ 
pias de la zona intertropical. Todas ellas son 
plantas herbáceas y relativamente pequeñas; algu¬ 
nas son erectas y fruticulosas, mientras que otras 
son postradas y rastreras y en algunos casos, 
subterráneas (fig. 19-29). Todas ellas están densa¬ 
mente cubiertas con pequeñas hojitas escuamifor- 
mes. Se conocen especies tanto epifiticas como 

terrestres. 

F.1 tallo acostumbra a ser ramificado dicoto- 
micamente, aunque en algunas especies se observa 
ramificación simpódica o pseudomonopódica. Las 
que presentan tallos postrados suelen tener una 
ramificación principal con pequeñas rarr.ificacio- 
nes laterales, y crecen hasta alcanzar varios me¬ 
tros de longitud. Todos los tallos tienen un me- 
ristemo apical macizo que se diferencia en una 
epidermis, córtex y estela bien definidos. 

La epidermis del tallo es monoestratificada y 
presenta estomas parecidos a los de las hojas. El 
córtex es de espesor moderado, con bandas de 
esclerénquima en algunas especies. Por regla ge¬ 
neral se diferencia una endodermis en la cara 
interna del córtex, con bandas de Caspary sobre 
las paredes radiales (fig. 19-30). El periciclo, si¬ 
tuado debajo de la endodermis, puede presentar 
de tres a seis capas de células parenquimáticas; en 
él se originan de ordinario las raíces adventicias. 

La organización del tejido vascular es muy 
variable, pero los distintos aspectos que presenta 
se consideran en general como variaciones del 
tipo protostélico. La formación de surcos sobre 
el cilindro vascular produce distintos tipos de 
estela: la más frecuente es la actinostela. con 
varios brazos radiales extendidos entre el paren- 
quima (fig. 19-30 A), y la plectostela. con el 
xilema y el floema divididos en un cierto número 
de placas (fig. 19-30 B). Todas las especies po¬ 
seen al principio el xilema y el floema dispuestos 
en forma de actinostela, que en algunas especies 
se modifica al madurar transformándose en diver¬ 
sos tipos de plectostela. 
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FiGURA19-27 Desarrollo del gametófito femenino 
en Selaginella: A. corte longitudinal del macrosporangio y 
de tres macrósporas, X 250; B. una macrósoora, con ar- 
quegonios sobre gametófitos poco desarrollados, X 500; C, 
protalo con arquegonios que emerge fuera de la macróspo- 
ra, en el cual se observan varias micrósporas retenidas en 
los apéndices rizoidales, X 500; D, dos embriones desarro¬ 
llándose en los arquegonios (el de la izquierda se encuen¬ 
tra en la fase bicelular; el de la derecha ha originado ya el 
primordio y el pie), X 500. arq, arquegonios; emb, em¬ 
brión; lig. lígula; macr , macróspora; parma, pared de la 



FIGURA 19-28 Dos fragmentos de Lycopodites mos- 
tranoo tas hojas y los estróbilos en las puntas, X 1. (Según 
Geimtz.) 


El xilema es todo él primario y está dispues¬ 
to en forma exarca. Las traqueidas del protoxile- 
ma presentan refuerzos anulares y helicoidales; 
las del metaxilema son de tipo escalariforme, o 
están provistas de poros areolados. El floema está 
integrado por células cribosas con paredes trans¬ 
versales oblicuas y placas cribosas, entremezcladas 

con células parenquimáticas. 

Los rastros foliares parten de las puntas de 
protoxilema de la estela, sin dejar intersticios 
foliares, y atraviesan oblicuamente el periciclo y 
el córtex para llegar a la base de las hojas. Cada 
hoja tiene un solo rastro, que constituye el ner¬ 
vio central. En un corte transversal del tallo se 
observan de ordinario muchos de estos rastros 
foliares, de acuerdo con el gran número de hojas 
que rodean el tallo. 

Las hojas de la mayoría de las especies son 
pequeñas, de contorno por regla general 

macrósoora; mic, micrósporas; pro, protalo; ri, rizoides; 
es, esporofilo; p es, pared de la. espora. (A, según Haupt, 
con permiso de McGraw-Hill Book Co; B-D, según 
Bruchmann.) 
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FIGUR A19-29 Lycopodium: A y B, parte del tallo y 
hojas de dos especies distintas, x 0,8 'B, cortesía del 
Chicago Natural History Museum.) 


lanceolado, y unidas al tallo por una base ancha. 
Lo más frecuente es que la disposición sea espi¬ 
ral, pero en algunas especies se disponen en verti¬ 
cilos, y en unas pocas las hay de dos tamaños, y 
están implantadas en forma decusada, como se 
observó en Selaginella. El nposee un 
xilema endarca con traqueidas espiraladas y una 
pequeña cantidad de floema (fig. 19-31 A). Con 
frecuencia, la totalidad del nervio está revestida 
por una endodermis. El mesofilo presenta un 
parénquima lagunar con cloroplastos y, en ge¬ 
neral, abundantes espacios intercelulares. Normal¬ 
mente, en la epidermis de ambas superficies fo¬ 



F i GURA 19-30 Lycopodium: Cortes transversales del 
tallo de dos especies (obsérvese en A. la disposición acti- 
nostélica del xilema y del floema, y la disposición plectos- 
télica en 3. X 50). rasf. rastros foliares: mx, metaxilema; 
px. protoxilema. 

liares se encuentran estomas, pero en algunas 
especies éstos aparecen en una sola cara. Las célu¬ 
las epidérmicas y las oclusivas presentan cloropias- 
tos y una cutícula exterior. 

En Lycopodium es corriente la presencia de 
raíces adventicias. Estas raíces parten del perici- 
clo y se inclinan un poco al atravesar *1 córtcx 
antea Uc aaiii di extenor. En algunas especies, 
aparecen raíces adventicias regularmente en la 
mitad inferior del tallo, en otras solamente en 
regiones terminales de éste. Cada raíz presenta de 
varias a muchas ramas dicotómicas. Los pelos 
radicales son abundantes, y se hallan reunidos a 
pares como resultado de una escisión del primor¬ 
dio epidérmico pilífero previamente a la evagina- 
ción de la pared celular. 
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FIGURA 19-31 Lycopodium, X 20: A, corte transversal de una hoja, donde puede 
verse un estoma íest), el mesofilo y el nervio central; B, corte transversal de la raíz, 
mostrando la disposición plectostélica del tejido vascular, cor, córtex; ep. epidermis; mx, 
metaxilema; f¡, floema :px, protoxilema; esc, esclerénquima. 

La raíz comprende el córtex y la estela (fig. y reniformes, están implantados sobre la superfi- 
19-31 B). El tejido vascular es una protostela cié adaxial de los esporofilos, normalmente cerca 

exarca, y la mayoría de las veces diarca. Sin de la axila, como en los otros licopodófitos ac- 

embargo, algunas raíces son monarcas, triarcas o tuales. En algunas especies, los esporofilos son 

tetrarcas, y, en algunas especies, la estela puede verdes e idénticos a las hojas vegetativas (fig. 

pasar gradualmente de uno a otro de estos tipos. 19-32 B). En otros, los esporofilos son pálidos, 

Todas las especies de Lycopodium son ho- están reducidos a pequeñas escamas y se hallan 

mósporas. Los esporangios, relativamente grandes reunidos formando estróbilos. Dichos estróbilos 
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se encuentran en posición terminal sobre el tallo 
“rincipal o sobre ramas laterales, y pueden ser 
Siles o pedunculados (fig. 19-32 A). Cada espo¬ 
rangio está sostenido por un pequeño pedúnculo, 
y aí llegar a la madurez se abre por un pequeño 

surco transversal (fig. 19-33). 

La estructura de las esporas de Lycopodmm 

permite ella sola identificar el genero (fig. 19-34). 

I eTentan contorno subtriangular y son tnrrasga- 
das La ornamentación de la pared suele presen¬ 
tar engrosamientos reticulados, con proyecciones 
en relieve en los nudos del retículo. Las esporas 
de algunas especies tienen una ornamentación es- 
crobiculada o rugulada (con engrosanuentos ver- 
miformes). La zona que comprende las tres caras 
de contacto que se encuentran entre las tres 
suturas está casi siempre desprovista de ornamen¬ 
tación. El diámetro de las esporas vana de unas 

25 a 50 mieras. 

Las esporas germinan en la superficie del 
suelo o dentro de él, después de un periodo de 
eposo que puede durar de varios d as a vano 
años. Durante su desarrollo, el protalo rompe 1. 
espora siguiente los brazos de la sutura tnrrasga- 
da y se establece en el suelo. El gametofito 
maduro varia ampliamente según la «P ec *’ P er ° 
es siempre pequeño y poco visible (ftg. V.«SI 
Su forma varía desde irregularmente ovoide has a 
en forma de zanahoria. Los que viven en la 
superficie del suelo son verdes y. por regia gene- 
ral. maduran en una sola estacón mientras que 
los protalos subterráneos son incoloros e infecta 
dos por hongos micorrícicos. Su maduración llega 

a durar un año en algunas especies. 

Los anteridios y arquegomos aparecen sobre 

el mismo protalo, ya sea en la superficie superior 
o en la base de los lóbulos (fig. 19-35). Los 
anteridios y los arquegonios se encuentran mez¬ 
clados. en protalos de algunas especies pero en 
otras se concentran cada uno en un are. distm 
ta Los anteridios son globulosos, completamente 
hundidos en el protalo o ligeramente emergentes 
(fie 19-36 A). Cada uno de ellos esta constituido 
por' un revestimiento monoestratificado y una 
masa central de células madres de los guetos 
que maduran para producir los espermatozoides^ 
Estos son fusiformes o piriformes y P resen ^" 
dos o algunas veces tres flagelos en su extre ™° 
anterior (fig. 19-36 B). Los espermatozoides salen 
del anteridio gracias a la disolución de una de las 

células del revestimiento. 

Los arquegonios están también inmersos en 

el talo, del que sólo emerge el cuello. Están 

formados por tres o cuatro filas de células del 
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FIGURA 19-32 Lycopodium: A, un estróbilo con los 
esporofitas dispuestos en espiral, x 2; B superficie adaxial 
de un esporofita, con su esporangio. X 10. 
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FIGURA 19.33 Lycopodium: Fases del desarrollo del 
esporangial; cesp. células espermatógenas. ce/p. 

rietales. (Según Bower.) 

cuello, que rodean de una a trece células del 
canal del cuello, y una célula del canal del vien¬ 
tre única, bajo la cual se encuentra un gran ovulo 
(fig 19-36C). Al llegar a la madurez, las células 

desintegran, permitiendo el paso de los espemia- 
tozoides directamente al óvulo del vientre (fig- 

‘ 9 ' 3 E1 D óvu1o fecundado se divide transversalmen¬ 
te según el eje longitudinal del arquegomo. como 

J (fig- IMUI. L» “>« ls h¡ia 

mira el cueUo se divide para formar un conjunto 
de varias células denominado suspensor, mientras 
que la célula inferior se divide para formar el pie, 


FIGURA 19-34 Esporas de Lycopodium, X 500: A. vista proximal, en la que se apre¬ 
cian las tres suturas y las reticulaciones de la superficie distal; B, aspecto lateral mostrando 
las caras de contacto desprovistas de ornamentación y la reticulación de la superficie distal; 

ínter, interradial. 


pric 



FIGURA 19 35 Corte longitudinal de un protalo de 
Lycopodium, mostrando los rizoides (r¡), anteridios (an), 
arquegonios íarql y un embrión provisto de pie (p), pri¬ 
mordio radical (prir) y primordio caulinar (pric). X 8. (Se¬ 
gún Bruchmann.) 

el tallo y los primordios radicales (fig. 19-37 B). 
En el transcurso del desarrollo, el joven embrión 
no es empujado muy adentro hacia el protalo por 
el suspensor. Antes de salir al exterior, el em¬ 
brión posee un pie considerable. El primordio 
radical se encuentra a un lado; y el primordio 
'''•'•.ür.ar provisto de uno o varios primordios 
foliares, aparece en el opuesto (fig. 

19-37 C). Incluso después de que el esporofito 
joven arraigue en el suelo, es frecuente que el 
protalo persista durante algún tiempo antes de 
deshacerse. 

Lycopodium se reproduce vegetativamente 
de varias maneras. En algunas especies, se forman 
anualmente sobre los nuevos ápices caulinares, 


bulbilos o yemas. Estos son puntas de rama 
aplanadas, provistas de hojas laterales de mayor 
tamaño. Caen en el suelo y originan directamente 
nuevas plantas. En otras especies, la parte más 
vieja de! tallo muere anualmente, dejando sólo 
los ápices, que actúan como yemas de reposo y 
arraigan en la nueva estación de crecimiento. Asi. 
en una planta con muchos ápices de ramificación, 
se originan cada año muchas plantas nuevas. 

Por la mayoría de sus características. Lyco¬ 
podium se parece a Se ¡agine! ¡a. Ambos géneros 
tienen tallos herbáceos y esencialmente dicotómi- 
cos. xilema exarca, microfilos y esporangios ada¬ 
xiales. Las diferencias fundamentales consisten en 
su reproducción homóspora y en el desarrollo 
protaliano exospórico propio de Lycopodium. 
Según parece actualmente, Lycopodium habría 
descendido directamente de Lycopodaes que a su 
vez habría derivado posiblemente de alguno de 
los primeros licopodófitos, como Baragwanathia 
o Drapanophycus. Observamos que se han 
producido pocas modificaciones estructurales en 

esta línea de evolución. 

Phylloglossum . Este género presenta una sola 
especie, confinada a algunas regiones del sur y 
dei oeste de Australia, de Tasmania y Nueva 
¿cunda Aunque está íntimamente relacionado 
con Lycopodium. presenta ***— 

tructurales importantes. La historia fósil del gé¬ 
nero es desconocida. 

Phvlloglossum . una pequeña planta que al¬ 
canza varios centímetros de altura, está constitui¬ 
do por un tubérculo carnoso portador de un 
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FIGURA 19-36 Lycopodium: A, anteridio inmaturo FIGURA 19-37 A-C, fases en el desarrollo del em- 
con las células espermatógenas centrales rodeadas por cé- brión de Lycopodium , x 30. p, pie; prif. primordio foliar; 

lulas de la pared, X 50; B. espermatozoides maduros, con prir, primordio radical; pric, primordio caulinar; sus, sus* 

sus dos flagelos, X 1000; C, fases de la maduración de los pensor. (Según Bruchmann. con permiso de Flora.) 

arquegomos. con las células del cuello (cel), células del 
canal del cuello (cele), células del canal del vientre (celv) y 
óvulo, X 50; O, arquegomo maduro sufriendo la lisis de 
sus células interiores antes de la fecundación, x 50. (Según 



FIGURA 19-38 Phylloglossum : A, aspecto general, con un estróbilo (est),x2; B. 
corte transversal de la base del eje estrobilar, con un rastro de un peciolo a la izquierda, 
X 4; C, corte transversal practicado hacia la base del tallo, mostrando la estela (es) y un 
solo rastro foliar (rasf), x4; D-F. tres aspectos de sus esporas. X 500; D, superficie distal, 
con su ornamentación ruguiada; E, vista lateral, y F, vista proximal, mostrando ambas las 
caras de contacto, desprovistas de ornamentación. (Según Bertrand.) 


Isoetes 



corto pedúnculo en su parte superior (fig. 
19-38 A). Del extremo superior de dicho pe¬ 
dúnculo parten diversas hojas dispuestas en espi¬ 
ral. Una corta raíz y una rama del pedúnculo, 
denominada tubérculo .ioven, se encuentran con 
frecuencia implantadas lateralmente en el tallo. 
El tubérculo joven es 'a única parte que vive 
desde ia época favorable de crecimiento hasta la 
siguiente. Se trata de una estructura de reproduc¬ 
ción vegetativa, y se le ha considerado como 
estructuralmente homólogo de las yemas apicales 
de algunas especies de Lycopodium. y funciona 
de la misma manera. 

El tejido vascular del tubérculo y del corto 
tallo de Phylloglossum es una sifonostela. por lo 
cual difiere del tejido vascular de Lycopodium 
(fig. 19-38 B). En las hojas, la estela se divide en 
haces vasculares dispersos con protoxilema de 
tipo mesarca (fig. 19-38 C). 

Sobre un pedúnculo que parte del ápice del 
tallo se produce un estróbilo. Este está formado 
por esporofilos con esporangios adaxiales, que 
son homósporos. Las esporas son parecidas a las 
de Lycopodium y presentan gruesas ornamenta¬ 
ciones ruguladas (fig. 19-38 D). Al germinar origi¬ 
nan protalos cilindricos verdes, de 2 a 6 mm de 
longitud, parecidos a los protalos verdes superifi- 
ciales de Lycopodium. Los anteridios y los arque- 
gonios, que se producen sobre la superficie su¬ 
perior. se parecen de cerca a los de Lycopodium. 
El desarrollo del embrión es también inicialmente 


idéntico al de Lycopodium, con la excepción de 
que en Philloglossum los primordios caulinar y 
radical están mucho más reducidos. 

Phylloglossum resulta estar muy íntimamente 
relacionado con Lycopodium . del cual se diferen¬ 
cia principalmente por la estructura de la estela, 
la posición de las hojas y la ausencia de ramifica¬ 
ción. Probablemente. Phylloglossum es un lico¬ 
podio reducido, como lo atestiguan la sifonostela, 
el xilema mesarca y el tallo tuberoso reducido. 

FILOGENIA DE LOS 
LICOPODO FITOS 

Los datos acumulados indican que dentro de 
la división licopodófitos se han seguido tres lí¬ 
neas principales de desarrollo evolutivo, como 
puede verse en la figura 19-39. No intentaremos 
aquí escoger ningún licopodófito antiguo en par¬ 
ticular como punto de partida para el desarrollo 
probable de ninguna de las líneas, puesto que las 
pruebas a favor de las distintas relaciones son 
muy escasas. Sin embargo, a pesar de ello, las 
tres líneas de evolución están bastante bien docu¬ 
mentadas en el registro fósil. Sin duda, las futu¬ 
ras investigaciones, y en particular las dedicadas a 
los primeros licopodófitos, arrojarán mucha luz 
sobre los acontecimientos iniciales de las princi¬ 
pales líneas de este grupo. 

Todos los licopodófitos iniciales resultan ser 
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DIVISIÓN ARTRÓFITOS 


Las plantas que se clasifican dentro de esta división se denomi¬ 
nan artrófitos, esfenópsidos o articuladas. Este último parece ser el 
nombre más adecuado, debido a la característica especialmente nota¬ 
ble de estas plantas consistente en la división regular del tallo en 
artículos. Unida a la disposición verticilada de las hojas y de las 
ramas sobre los nudos, esta articulación hace de este grupo un 
conjunto netamente diferenciado entre las plantas vasculares. 

Los artrófitos constituyen una división de plantas antigua, 
cuyos primeros restos fósiles corresponden al Devónico inferior. Al 
igual que ios licopodófitos, las articuladas fueron más numerosas y 
variadas en el transcurso del Paleozoico superior que posteriormente. 
Esta división suele subdividirse en cinco órdenes: hiemales, pseudo- 
bomiales, esfenofilales, calamitales y equisetales. Con la excepción 
de las equisetales, la totalidad de las plantas de esta división se 
conoce solamente en forma fósil. También, como en los licopodófi¬ 
tos, pueden trazarse varias líneas de evolución bien definidas que 
parten de los primeros representantes del Devónico, pasan por los 
del Carbonífero, momento en que alcanzaron un máximo de des¬ 
arrollo, seguido por una progresiva disminución de importancia, 
hasta llegar a la actualidad, en que el género Equisetum es el único 
representante. 


MORFOLOGIA GENERAL 

Con la excepción de los géneros más primitivos, los artrófitos 
poseen verdaderas raíces, tallos y hojas. Según los conocimientos 


actuales, el tallo es herbáceo en todos excepto en 
las calamitales, del Devónico superior y del Car¬ 
bonífero; las plantas de este orden tienen un 
porte claramente leñoso debido a la formación de 
tejido secundario. También con la excepción de 
los géneros más primitivos, el tallo está caracteri¬ 
zado por la presencia de articulaciones o nudos, 
dispuestos a intervalos regulares en toda su longi¬ 
tud. Las ramas y las hojas se implantan en verti¬ 
cilos sobre los nudos. Estas últimas varían en las 
articuladas desde expansiones escuamiformes ex¬ 
tremadamente pequeñas hasta hojas planas, mo¬ 
deradamente grandes; sólo en unos pocos casos se 
conocen las raíces, que en la mayor parte de los 
géneros resultan ser adventicias. 

En los representantes más primitivos, los ór¬ 
ganos reproductores están constituidos por espo¬ 
rangios dispuestos en posición terminal sobre 
cortas ramas laterales. En grupos más evoluciona¬ 
dos, los esporangios se producen sobre estructu¬ 
ras especiales denominadas esporangióforos, que 
se agrupan en conjuntos densos denominados co¬ 
nos, con o sin brácteas intercaladas. En esta divi¬ 
sión se conocen tanto la homosporia como la 
heterosporia, pero, al parecer, esta última es la 
más frecuente. 

Gran parte de nuestra información sobre la 
anatomía, y sobre la estructura de ios gametófi- 
tos y de los embriones, procede de investigacio¬ 
nes detalladas realizadas sobre el género actual 
Equisetum. Sin embargo, también se han descu¬ 
bierto en representantes fósiles excelentes detalles 
anatómicos, y particularmente en algunos géneros 
de calamitales y de esfenofilales. En conjunto, la 
información obtenida nos permite obtener un 
buen conocimiento de las relaciones entre los 
distintos géneros, por lo cual podemos dar un 
esbozo relativamente aceptable de la filogenia de 
las articuladas. 

orden HIENIALES. El género más antiguo es 
Protohyenia, hallado en rocas del Devónico infe¬ 
rior, en Siberia occidental. Una vez reconstruida, 
la planta nos aparece probablemente formada por 
un tallo cilindrico postrado (que no ha podido 
ser observado) con ramas erectas que parten de 
su superficie superior (fig. 20-1 B). Las ramas 
erectas, no ramificadas, presentan apéndices late¬ 
rales furcados hacia el ápice. Unas ramas laterales 
son estériles y probablemente corresponden a los 
órganos fotosintetizadores, otras llevan esporan¬ 
gios ovalados de unos 3 mm de longitud. Los espo¬ 
rangios están implantados en posición terminal so¬ 
bre ramas finas, en número de dos, tres o cuatro. 


El tallo y las ramas de Protohyenia carecen 
de articulaciones, y la ramificación es sólo débil¬ 
mente verticilada, si es que realmente lo es. Por 
ello, faltan aquí las características distintivas de 
las articuladas de épocas posteriores, y algunos 
investigadores consideran la inclusión de este gé¬ 
nero entre los artrófitos como un ensayo. Es 
principalmente el parecido de Protohyenia con 
dos otros géneros del Devónico medio, Hyenia y 
Calamophyton , lo que ha impulsado la inclusión 
de Protohyenia dentro de las articuladas. 

Hyenia. En muchos aspectos esta planta es 
parecida a Protohyenia , pero es hasta cierto pun¬ 
to más complicada (fig. 20-1 A). Hyenia posee un 
rizoma bien diferenciado y numerosas ramas erec¬ 
tas que parten de su superficie superior. Por lo 
menos en una especie existen raíces que se ex¬ 
tienden hacia abajo a partir de la parte opuesta 
del rizoma. Los tallos erectos poseen ramas late¬ 
rales tanto estériles como fértiles. Las ramas esté¬ 
riles se bifurcan dicotómicamente varias veces y 
terminan en puntas estrechas dirigidas hacia la 
periferia. Los apéndices fértiles se ramifican tam¬ 
bién dicotómicamente y sostienen los esporangios 
en los ápices, inclinados hacia el eje. Hyenia 
carece de tallo articulado pero presenta una rela¬ 
ción más íntima con las demás articuladas debido 
a ia presencia de hojas y de esporangios verticila- 
dos. 

Calamophyton . Se han encontrado algunas 
impresiones fósiles extremadamente finas de esta 
planta, que han permitido obtener excelentes re¬ 
construcciones (fig. 20-2). El tallo está formado 
por un eje principal, con ramificaciones produci¬ 
das a poca altura y de forma digitada. Cada una 
de estas ramas sufre otras ramificaciones dicctó- 
micas o monopósicas. Algunas partes del tallo 
principal presentan bandas transversales. Aunque 
estas bandas recuerdan superficialmente las arti¬ 
culaciones o nudos, no presentan verticilos de 
ramas ni de hojas, como ocurre con las articula¬ 
ciones de otros órdenes de articuladas, por lo 
cual no suele concedérseles la consideración de 
nudos verdaderos. 

En posición lateral sobre el tallo se encuen¬ 
tran apéndices estériles y apéndices fértiles. Los 
primeros aloanzan hasta lOmm de longitud y se 
ramifican dicotómicamente de dos a cuatro veces. 
Cada rama termina en lóbulos escotados, más o 
menos aplanados, que en general se consideran 
homólogos de hojas (fig. 20-3). Cada rama fértil 
se divide en una rama superior y otra inferior 
(fig. 20-4). A su vez, cada una de ellas presenta 
tres ramas laterales, rematadas cada una por dos 
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FIGURA 20-1 Articuladas primitivas: A. Hyenia. con un segmento de rizoma v tres 
ramas aéreas con apéndices fértiles, X 0.5: obsérvense los rizoides, el rizoma v los tallos 
aéreos portadores de apend.ces la la derecha) estériles y (a la izquierda) fértiles. B. Proto- 
hyenia. del Devónico inferior de Rusia, x 0,4 (A. fotografía cedida por S. Leclercq. según 
Leclercq. con permiso de la Royal Beigium Academy: 3, según Anamev.l 


esporangios. Así, cada apéndice fértil bien fructi¬ 
ficado puede presentar 12 esporangios. 

Exceptuando la diferente disposición del 
tallo y su ramificación, Calamophyton es muy 
parecido a Hyenia. Ambas plantas presentan 
apéndices estériles y fértiles dispuestos en vertici¬ 
los y poseen esporangios terminales. Aunque no 
presentan una articulación de los tallos claramen¬ 
te definida, estos dos géneros y Protohyenja se 
aceptan en general como integrantes de las articu¬ 
ladas más primitivas y más antiguas. No se sabe 
exactamente cómo pueden haber evolucionado 
hasta dar los representantes posteriores; pero la 
investigación a fondo de las rocas del Devónico y 
del Carbonífero inferior aumentarán sin duda 
nuestros conocimientos acerca de los orígenes de 
los otros cuatro ordenes restantes. 

ORDEN PSEUDOBORN1ALES. Este orden está 
representado por un solo género con una sola 
especie, Pseudobornia ursina, descubierta en las 
rocas del Devónico superior de la Isla de los 
Osos, en el mar de Groenlandia, al sur de las Islas 
Spitzberg. 

Pseudobornia está formado por un tallo de 
hasta 10 cm de diámetro, provisto de nudos bien 


diferenciados dispuestos a intervalos regulares. 
Las hojas, normalmente en número de cuatro, 
están dispuestas en verticilos en cada nudo, cada 
hoja se ramifica dicotómicamente cerca de su 
inserción y presenta un cierto número de apéndi¬ 
ces pinnados que le dan un aspecto de pluma. 
Los esporangios están implantados sobre la super¬ 
ficie inferior de esporangióforos parecidos a hojas 
reducidas, agrupados en una espiga laxa o estróbi¬ 
lo. En los esporangióforos se han encontrado 
esporas. Nada se sabe de su estructura interna, 
y Pseudobornia está relacionado con la otras arti¬ 
culadas debido a su tallo articulado y a sus apén¬ 
dices verticilados. No suele relacionársele con nin¬ 
gún otro orden de la división y es probable que 
corresponda a una derivación lateral especializada 
que se extinguió a finales del Devónico o a prin¬ 
cipios del Carbonífero. 

ORDEN ESFENOFILALES. Este grupo de pe¬ 
queñas plantas herbáceas vivió del Devónico supe¬ 
rior hasta el Triásico inferior. Las Esfenofilales 
formaron probablemente una parte considerable 
del sotobosque forestal durante el Carbonífero, 
puesto que se encuentran con abundancia en ro¬ 
cas asociadas con algunos yacimientos de carbón. 
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FIGURA 20-2 Calamophyton mostrando la ramificación digitada de primer orden, y 
la ramificación dicotómica o monopódica de orden superior, asi como los apéndices estéri¬ 
les y fértiles. X 1. (Fotografía cedida por S. Leclercq, según Leclercq y Andrews, con 
permiso del Missouri Botanical Garden.) * 





FIGURA 20-3 Apéndice estéril de Calamophyton, 
mostrando la primera dicotomía y tres ramas secundarias 
originadas a partir de cada una de las primarias, X 10. 
(Según Leclercq y Andrews, con permiso del Missouri Bo- 
tanical Garden.) 

De acuerdo con su porte más frecuente, diversos 
paleobotánicos consideran que se trataba de plan¬ 
tas trepadoras o rastreras. 

Sphenophyllum es el género mejor conocido 
de este grupo (fig. 20-6). El tallo es largo y 
delgado, con nudos dispuestos a intervalos regula¬ 
res y raíces adventicias más o menos espaciadas. 
El número de las hojas varía de seis a nueve por 
verticilo, y normalmente no tienen más de 2 cm 
de longitud. Están implantadas en los nudos for¬ 
mando verticilos. Son cuneiformes, planas y de 
borde externo más o menos dentado o sinuado. 
A partir de un nervio único existente en la base 
de la hoja divergen varios nervios que se ramifican 
en dirección al borde externo de la misma. 

Los tallos jovenes poseen corteza y epider¬ 
mis. Los más viejos tienen de una a muchas capas 
de peridermis que se desarrolla junto con el cór- 
tex. En su interior, el tallo presenta una estructu¬ 
ra interesante y única. El tejido vascular primario 
es una protostela exarca en forma de triángulo, 
con tres puntos de protoxilema (fig. 20-7 A). En 
los tallos más viejos, el xilema secundario tiene 
forma de zona cilindrica rodeada por un xilema 
primario triangular. En el xilema secundario, las 
traqueidas de la parte opuesta a los polos del 
protoxilema son más pequeñas que las demás. 
Tanto las traqueidas primarias como las secunda¬ 
rias tienen varias filas de poros areolados. En el 
xilema secundario son visibles los radios medulares. 

Las estructuras reproductoras de Spheno¬ 
phyllum son conos (fig. 20-7 C, D). Son finos. 



FIGURA 20-4 Apéndice fértil de Calamophyton mos¬ 
trando dos órdenes de ramificación y seis esporangios so¬ 
bre cada rama secundaria. (Según Leclercq y Andrews, 
con permiso del Missouri Botanical Garden.) 



FIGURA 20-5 Pseudoborma. mostrando dos nudos 
del tallo, y hojas en forma de pluma, dispuestas radial 
mente, X 0,6. (Según Nathorst.) 



FIGURA 20-6 Varias ramas de Sphenophyllum, mos- 
trardo los verticilos de hoias en los nudos y dos estróbilos 
terminales sobre las ramas de la izquierda. X 0.2. (Según 
Smith. con permiso de McGraw-H.II Book Co.) 


cilindricos y ocupan una posición terminal sobre 
el tallo. El cono está formado por verticilos de 
bráeteos soldadas entre sí rodeando al eje central. 
Inmediatamente encima de las brácteas se en¬ 
cuentran verticilos de esporangióforos que parten 
del eje. y cada uno de ellos sostiene un esporan¬ 
gio terminal: se han encontrado conos homospo- 
ros y conos heterósporos. Las esporas de las 
especies homósporas varían de 75 a 1.5 nueras y 
están formadas por un cuerpo central rodeado 
por una cubierta externa rugosa, el penspono. 

Los tallos articulados y la disposición vertici- 
lada de las hojas y de las brácteas de los conos 
indican que los esfenofilales pertenecen a la divi¬ 
sión de los artrófitos. Sin embargo, se diferencian 
de los demás órdenes de articuladas por la estruc¬ 
tura del tallo, de las hojas y del cono. Los 
esfenofilales parecen haber seguido una linea evo¬ 
lutiva independiente desde su aparición a finales 
del Devónico, y probablemente parten de una de 
las articuladas primitivas del Silúrico o de prin¬ 
cipios del'Devónico. Después de haber alcanzado 
un desarrollo máximo durante el Carbonífero 


superior y el Pérmico, parecen haberse extinguido 
en el transcurso del Triásico. 

ORDEN CALAMIT ales. El orden calamitales 
comprende varios géneros de plantas procedentes 
de tiempos geológicos que se extienden desde el 
Devónico hasta el Triásico. El tamaño de las 
plantas de este grupo y la complejidad de su 
estructura alcanzaron su máximo durante el Car¬ 
bonífero superior. Calamites, el género mejor co¬ 
nocido, alcanzó la estatura arbórea y representa 
en tamaño dentro de los artrófitos lo que Lepi- 
dodendron dentro de los licopodófitos. 

Según la reconstrucción que podemos reali¬ 
zar partiendo de los restos fósiles de sus distintos 
órganos. Calamites estaba formado por un gran 
tallo articulado que alcanzaba hasta 10 m de altu¬ 
ra y 25 cm de diámetro (fig. 20-8 A). Al parecer, 
las partes aéreas partían de rizomas, de modo 
muy semejante al caso de Equisetum. Entre las 
características típicas del tallo tenemos la presen¬ 
cia de nudos bien diferenciados y de costülas 
verticales en toda la longitud de los entrenudos. 

La mayor parte de los tallos fosilizados son mol¬ 
des de la medula, relativamente ancha, por lo 
cual las costillas son en realidad impresiones de 
los surcos de la medula que se encuentran entre 
los polos de protoxilema. Sin embargo, unos po¬ 
cos ejemplares de tallos petrificados, presentan 
un detalle anatómico bien conservado. 

Tanto las hojas como las ramas están dis¬ 
puestas en los nudos en forma verticilada. Las 
hojas, que se localizan principalmente sobre las 
ramas más pequeñas, se encuentran en numero de 
ocho a trece en cada verticilo y parecen estar 
aplicadas más o menos paralelamente al eje longi¬ 
tudinal del tallo. La forma de las hojas varia de 
ovaladas a lanceoladas y presentan un solo ner¬ 
vio. Debido a que suelen encontrarse separadas 
del tallo las hojas suelen clasificarse en géneros 
separados, como Annulana, Asterophyllites y 
Lobatannularia, que se diferencian entre si en 

detalles morfológicos (fig. 20-8 B, C). 

La anatomía del tallo de Calamites es muy 

particular. El tejido vascular está formado por un 
cilindro de xilema que rodea un gran cilindro 
central (fig. 20-9 A). El xilema primario aparece 
en forma de haces regulares situados alrededor de 
la medula. Cada haz contiene un estrecho canal 
debido a la desintegración del protoxilema endar- 
ca (fig. 20-9 B). El xilema secundario, formado 
por radios leñosos bien diferenciados, y traquei- 
das con poros areolados, forma un cüindro por 
fuera de los haces primarios. 
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FIGURA 20-7 Sphenophyllum : 

exarca de tres brazos, las filas radia e ^ xi|ema primario y peridermis. X 40; 

la peridermis, X 50; B. corte un cono# mostrando las brácteas soldadas y los 
C. corte longitudinal a lo go 1 m i tad de un verticilo de bracteas. 
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R. Oldenbourg.) 

Se han encontrado raíces unidas a los tallos, 
parecen ser de tipo adventicio. No P°seen nu- 
s y encierran un protoxilema exarca. Alguna 
ellas parecen partir de los nudos inferiores del 
lo erecto, por lo cual se piensa que debían 

tuar como raíces puntal. 

Los esporangios están agrupados en conos. 

io de los géneros de conos más frecuente per e 

cíente a Calamites es CaIamostach J S J^. 
)-] 0) Se trata de conos alargados y cdindncos, 

re miden varios centímetros de longitud y hasta 
cm de diámetro. Cada cono presenta ver icüos 
s brácteas estériles que alternan con verticilos 
B esporangióforos. Estos son peltados y están 


implantados en ángulo recto sobre el eje en el 
punto medio entre dos verticilos de brácteas, 
cada uno con esporangios dirigidos hacia el eje. 

El género más antiguo de las Calar "'‘ al “ ^ 
Asterocalamites, conocido de finales del Devóni¬ 
co y principios del Carbonífero. Era parecido a 
Calamites, excepto en que las eos,las de los 
entrenudos no alternaban de uno a otro nud V 
de que los conos carecían en general de brácteas 
estériles Aunque Asterocalamites vivía ya antes 
e q u TTatomitel no se sabe si se trata de un 
antecesor de éste o se separó del grupo de 
predecesores de ambos durante la primera fase 
la evolución de las calamitales. 



FIGURA 20-8 Calamites: A, reconstrucción de una 
planta completa, mostrando el rizoma, raíces, tallo aéreo 
articulado y ramas laterales portadoras de hojas; B, vertici¬ 
los de hojas de Annularia , el follaje de Calamites. X 0,5; C, 
verticilos foliares de AsterophyHites (asimismo, follaje de 
alguna especie de Calamites), X 0.5. (A, según Hirmer, con 
permiso de R. Oldenbourg; B. según Andrews, copyright 
1947 by Comstock Publishing Company, Inc., utilizado 
con permiso de la Cornell University Press.) 


Existe un buen número de razones para rela¬ 
cionar bastante íntimamente Calamites con el ac¬ 
tual Equisetum, que describiremos en los párrafos 
siguientes. Las principales características comunes 
son: 1) tallos articulados con verticilos de hojas 
en los nudos; 2) canales en el protoxilema, y 3) 
la formación de esporangios sobre esporangiófo¬ 
ros peltados. Los puntos diferenciales son: gran¬ 
des hojas, xilema secundario y verticilos de brác¬ 
teas estériles en los conos, todos ellos presentes 
en Calamites pero ausentes en Equisetum. 

Aunque ambos géneros se consideran normal¬ 
mente como relacionados entre sí, no se sabe si 
p¿¿¡ rieron de un grupo antecesor común, o si 
Equisetum desciende directamente de Calamites a 
través de un proceso de reducción. 

ORDEN EQU1SETALES. Este orden está repre¬ 
sentado por un único género actual, Equisetum. 
La historia del orden se remonta a finales del 
Carbonífero, en que existían plantas muy pareci¬ 
das a las especies actuales, incluidas en e! género 
Equisetites. Este género fósil, hallado en las eras 
mesozoica y cenozoica, demuestra que pocos 
cambios evolutivos han tenido lugar en esta línea 
de evolución en el transcurso del largo intervalo 
que separa su aparición y la de los modernos 
Equisetum. 

Por su porte, una planta de Equisetum re¬ 
cuerda sorprendentemente una especie de minia¬ 
tura del Calamites del Carbonífero. El esporófito 
de Equisetum está formado por rizomas profun¬ 
damente entenados, que emiten vástagos aéreos 
(fig. 20-11). Cada tallo erecto está formado por 
un eje central, con ramificaciones o sin ellas, 
según la especie. Cuando las hay, las ramas están 
dispuestas en verticilos, en nudos regulamente 
espaciados. Entre los nudos de los rizomas, tallos 
aéreos y ramas, se extienden surcos y costillas 
paralelos; estas costillas están formadas por re¬ 
fuerzos de esclerénquima que corren bajo la epi¬ 
dermis. 

Las hojas, pequeñas y escuamiformes, se 
agrupan en verticilos sobre los nudos (fig. 20-12). 
Las bases de las hojas están soldadas formando 
un collar que rodea completamente el tallo, in¬ 
mediatamente por encima del nudo. Cada hoja 
tiene un único nervio que forma una costilla 
central, y presenta estomas en su epidermis infe¬ 
rior. Normalmente las hojas son verdes cuando 
son jóvenes, pero se van decolorando y blan¬ 
queando con la edad. La mayor parte de la 
función fotosintetizadora corre a cargo del tallo. 

El número de ramas que parten de cada 
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FIGURA 20-9 Calamites: A. fotografía de un corte transversal del tallo, donde puede 
verse la medula (med). xilema primario íxil pr) y xilema secundario (xil sec), X 1,6; B, 
parte de la estela mostrando la medula, un canal (can) en el protoxilema, filas radiales de 
xilema secundario, y córtex (cor), X 10. 


nudo suele ser igual al número de hojas. Equise- 
tum se distingue de las demás plantas vasculares 
por poseer ramas que atraviesan la vaina de hoji- 
tas. Estas ramas parten de primordios existentes 
en la base de la vaina de hojas, soldada al tallo. 

En los nudos del rizoma se producen raíces. 
Estas son adventicias y parten de la superfino 
inferior de los primordios de las ramas. Los pri¬ 


mordios radicales muestran un activo desarrollo, 
mientras que los primordios de las ramas de los 
rizomas están en un reposo relativo y sólo de 
tanto de en cuanto originan tallos aéreos. A medi¬ 
da que el rizoma crece en longitud, se van for¬ 
mando nuevas raíces y nuevos tallos aéreos, con 
lo cual la colonia crece. Debido a que los rizomas 
de estas plantas se encuentran con frecuencia a 



FIGURA 20-10 Corte longitudinal de Ca/amostachys, 
un cono de Calamites, mostrando brácteas estériles, alter¬ 
nando con esporangióforos, X 5. (Según Arnold. con per¬ 
miso de McGraw-Hill Book Co.) 


un metro o más de profundidad y se fragmentan 
con facilidad, se hace difícil eliminar estas plan¬ 
tas de los jardines, cultivos, etc. 

Los esporangios aparecen en conos dispues¬ 
tos en el ápice de ciertos tallos. En algunas es¬ 
pecies, los conos aparecen sobre tallos vegetati¬ 
vos; en otras, lo hacen sobre tallos fértiles espe¬ 
cializados; aunque por su estructura son pareci¬ 
dos a los ejes vegetativos, los tallos fértiles suelen 
carecer de ramas y de clorofila y se secan poco 
tiempo después de madurar. 

El eje de Equisetum comprende: epidermis, 
córtex y estela (fig. 20-13 A). El córtex forma un 
cilindro relativamente delgado, al igual que el que 
forman los haces vasculares de la estela. En la 
mayoría de las especies de Equisetum , gran parte 
del diámetro de los rizomas y de los tallos aéreos 
corresponde a una medula relativamente impor¬ 
tante que ocupa el centro del eje. En las partes 
mayores de los tallos aéreos, esta medula se dis- 
jrega para formar una cavidad llamada canal 
central. 

El tejido vascular está formado por haces de 
ílema primario y de floema dispuestos en un 
nillo que rodea la medula (fig. 20-13 B). Cada 


haz tiene el protoxilema en el interior del meta- 
xilema centrífugo, por lo cual es endarca. De 
modo típico, la mayoría de las células protoxile- 
máticas se disgregan para formar un estrecho ca¬ 
nal longitudinal, el canal carinal (fig.- 20-14 A). 
Normalmente, en la periferia del canal carinal 
quedan intactas algunas traqueidas anilladas y he- 
lioadas de protoxilema. El metaxilema, con tra¬ 
queidas escalaliformes y reticuladas y tráqueas 
simples se -forma por fuera del canal carinal, 
normalmente en dos zonas laterales. Limitado 
por el canal carinal hacia el interior y por las dos 
islas laterales de metaxilema por el exterior, el 
floema contiene células cribosas y parénquima 
floemático. No se desarrollan tejidos secundarios. 
En los nudos, cada haz vascular se ensancha hacia 
el exterior para formar un anillo continuo de 
xilema y de floema denominado anillo nodal. En 
1 nudo, la estela ha sido interpretada de diversos 
modos como una sifonostela ectofloica, una dic- 
tiostela (véase pág. 347), o una protostela me- 
dulada. ~ 

Inmediatamente por fuera del floema se en¬ 
cuentra un periciclo monoestratificado que rodea 
el tallo sin discontinuidad. En algunas especies 
existe una endodermis que forma una capa inme¬ 
diatamente por encima del periciclo. Sin embar¬ 
go, en otras, hay dos endodermis: una por dentro 
y otra por fuera de los haces conductores. E 
incluso, en otras especies, existe una endodermis 
alrededor de cada haz. 

Inmediatamente por encima de la endoder- 
mis (fig. 20-13 B) se encuentra el córtex, integra¬ 
do por grandes células parenquimáticas de mem¬ 
brana delgada, provistas de cloroplastos en las 
capas más externas. Por el parénquima cortical 
corren longitudinalmente columnas de esclerén- 
quima que confieren al tallo la resistencia necesa¬ 
ria. Las columnas que quedan encima de los 
haces vasculares suelen ser las más robustas, y 
originan las prominentes costillas que se aprecian 
al exterior del tallo. En el fondo de los surcos 
que separan las costillas se encuentran columnas 
de esclerénquima más pequeñas. 

Una característica peculiar del córtex la 
constituyen los canales valeculares, grandes y re¬ 
gularmente espaciados, que contienen aire y alter¬ 
nan con los haces vasculares. Junto con los cana¬ 
les carinales y el canal central, constituyen con¬ 
ductos aeríferos del tipo de los que se encuen¬ 
tran comúnmente en las plantas acuáticas. 

La epidermis está formada por una sola capa 
de células cuya pared está notablemente espesada 
en su superficie externa. La elevada cantidad de 


402 PLANTAS VASCULARES 


DIVISIÓN ARTRÓFITOS 403 



FIGURA 20-11 Aspecto general de Equisewm. x 0,5. A. f. telmareia; B, E. arvense; C, E. sylvaticum. 



FIGURA 20-12 Segmentos de los tallos de tres especies de Equisetum. rpostrandff los 
verticilos de hojas y de ramas, X 2. A, E. telmateia; B. E. arvense; C, E. hiemale. 


sílice que se deposita sobre la pared celular con- y establece conexión directa con el metaxilema 

fiere al tallo su tacto áspero. En los surcos abun- del anillo nodal; 

dan los estomas. Inmediatamente debajo de las Los conos están formados por esporangio- 

células oclusivas se encuentran otras células que, ros peltados dispuestos en verticilos (fig. 20- 

al parecer, ayudan a reducir la apertura de los 15 A). El ápice de los esporangióforos se extien- 

estomas cuando las condiciones son desusadamen- de formando una placa aplanada de cinco o seis 

te secas lados, al centro de la cual va unido el pedúnculo 

El rastro foliar parte del haz vascular inme- (fig. 20-15 B, C). Los esporangios, dispuestos pe¬ 
diamente debajo del anillo nodal (fig. 20-14 B, riféricamente, están dirigidos hacia el eje; su nu- 

C). No deja intersticio foliar, y se incurva hacia mero varía de cmco a diez por esporangioforo. 

arriba atravesando el córtex y la epidermis para La pared madura del esporangio, monoestratifica- 

formar el nervio central de la hoja. Cada rastro da, se rompe siguiendo una fisura longitudinal 

foliar está formado por un cordón muy estrecho para permitir la dispersión de las esporas. Las 

de xilema mesarca y de floema acompañante. El esporas de Equisetum , de un solo tipo, presentan 

rastro de la rama alterna con la base de las hojas un diámetro variable, de unas 30 a 40 mieras. Las 
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20-13 a.—->• 

canales carinales, canales valecu lares y **** * tej * idos x 80 c c# can3 , carinal; c cent, canal central; end, 

Hp Eouisetum. donde pueden apreciarse los detal es _ octnma r V. canal valecu lar. 



figura 20-14 Equisetum: A, parte de un corte transversal del ta!.o correspondente 
a la región que rodea el haz vascular, donde puede verse la endoderm.s (end!, el canal 
carina. ,c —axilema (mx) y floema primario (fl pr). X 250; B. C d.bu.osde una parte 

de nudo de cortical, mostranou S! =ni..o nodal del xilema (a nod! y rastros foliares <ra o ) 
„ « m r- a _ f lA/nndv Plan rs de E. L. jéütsy, ">•' oermiso del The Umversity 
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FIGURA 20-15 Organos reproductores de Equise - 
tum: A, cono en el ápice de una rama reproductora de E. 
tématela, X 1; B, esporangióforo aislado mostrando el eje. 
el disco peltado y los esporangios decurrentes X 12; C. 
corte vertical de un esporangióforo aislado (esp), donde 
pueden verse las masas de esporas del interior de cada 
esporangio X 15. D, E, aspecto de las esporas con eláteres 
(el) fuertemente ¡ncurvados sobre las endósporas en D. y 
dichos eláteres extendidos en E, X 120. (Según Haupt, con 
permiso de McGraw-Hill Book Co.) 


esporas maduras también contienen numerosos 
clorooiastos. Están formadas por una capa inter¬ 
na, el endosporio, y una capa externa, el perispo- 
rio (fig. 20-15 D, E). El complicado perisporio 
está formado por cuatro bandas .aplanadas, deno¬ 
minadas eláteres, unidas a un solo punto y de 
propiedades higroscópicas. Cuando la humedad es 
alta, los eláteres están fuertemente arrollados en 
espiral sobre el endosporio; al secarse, se extien¬ 
den y se levantan, ayudando a la separación y a 
la dispersión de las esporas fuera del esporangio. 

La medición de las esporas ha puesto de 
manifiesto que sus dimensiones presentan una 
distribución bimodal, lo cual parece indicar que 
Equisetum es heterósporo, aunque la diferencia 
de tamaño no es tan grande como en los licopo- 
dófítos y en los heléchos heterósporos. Además, 
algunas esporas producen protalos unisexuales 
que producen sólo anteridios, mientras que otras 
originan protalos bisexuales; no se sabe si esto 
representa una fase inicial de la evolución de la 
heterosporia o una fase avanzada de una regre¬ 
sión evolutiva de la heterosporia a la homosporia. 

Las esporas son de vida corta, y en condicio¬ 
nes adecuadas germinan dando protalos peque- 




c rev 


c esp 




FIGURA 20-16 Equisetum: A, vista lateral de un pro¬ 
talo, mostrando los anteridios fan) en la base de los lóbu¬ 
los, X 25; B-D, etapas en la maduración de los anteridios, 
mostrando las células de revestimiento (c rev) y las células 
espermatógenas (c esp), X 200; E, un espermatozoide con 
sus flagelos (f!), X 1250. (A. seqún Walker, con permiso de 
Botan ¡cal Gazette; B-D, según Smith. con permiso de 
McGraw-Hill Book Co.; E, según Sharp, con permiso de 
Botánica! Gazette .) 


ños, verdes y lobulados (fig. 20-16 A). A partir 
de células de la superficie inferior (ventral) nacen 
rizoides; los órganos sexuales se forman sobre la 
superficie superior, aproximadamente un mes des¬ 
pués de la germinación. 

En los protalos bisexuales, los arquegonios se 
forman principalmente sobre la superficie supe¬ 
rior del protalo pulviniforme, que se mantiene en 
forma meristemática y produce lóbulos erectos 
de color verde oscuro que realizan la fotosíntesis. 
Los arquegonios son parecidos a los de Lycopo - 
dium y de Selaginella. El cuello sale fuera del 
talo y está formado por cuatro filas de células 
con, normalmente, tres células por fila (fig. 
20-17 A). El cuello contiene una o dos células 
del canal del cuello, y una célula del canal ven¬ 
tral, bajo la cual se encuentra un gran óvulo en la 
región del vientre. 

En la mayor parte de las especies, los ante¬ 
ridios suelen formarse más tarde que los 



FIGURA 20-17 Equisetum: A, corte longitudinal de 
un arquegonio. mostrando las células del cuello (ce/c), las 
células del canal del cuello (cel c c), las células del canal 
del vientre (cel c v) y un óvulo. X 210; B, corte longitudi¬ 
nal de un arquegonio, mostrando una fase inicial del des¬ 
arrollo del embrión (emb) dentro del vientre, X 210; C. 
embrión más desarrollado mostrando el primordio cauli- 
nar (pr c) con hojas jóvenes (h) y grandes células apicales 
(cel ap), pie (p) y primordio radical (pr r), X 120. (A. 
según Jeffrey; B, según Sadebeck; C. según Smith, con 
permiso de McGraw-Hill Book Co.) 


arquegonios, sobre la superficie superior de los 
protalos bisexuales. Los anteridios son parecidos 
a los de Lycopodium\ con una capa de recubri¬ 
miento monoestratificada y una masa central de 
células espermatógenas (fig. 20-16 B-D). E$tas últi¬ 
mas acaban originando grandes espermatozoides 
arrollados en espiral que poseen un gran número 
de flagelos hacia uno de los extremos (fig. 20-16 E). 

Una vez fecundado, el zigoto se divide, for¬ 
mando cuatro células. Las dos superiores originan 
el tallo y las primeras hojas, las dos inferiores, el 
pie y la raíz (fig. 20-17 B, C). Como en los licopo- 
dófitos, la raíz del embrión crece hacia abajo atra¬ 
vesando el tejido del protalo hasta llegar ai suelo. 
Cuando el joven tallo ha emergido por el cuello del 
arquegonio, se forman ramas secundarias, una o 
varias de las cuales crecen dentro del suelo hasta 
convertirse en rizomas. 

Equisetum comprende unas veinticinco es¬ 
pecies. Se trata de un género de dispersión cos¬ 
mopolita (con la excepción de Australia), cuyas 
especies más desarrolladas crecen en la zona in¬ 
tertropical. En general, sus representantes crecen 
bien en suelos ácidos, y son con frecuencia prolí- 
ficos en terraplenes de vías férreas, depósitos de 
grava y dunas arenosas; otros hábitats adecuados 
son los pantanos, bordes de lagos y bosques 
húmedos. Aunque generalmente están favorecidos 
por los climas y suelos húmedos, los Equisetum 
toleran ciertas condiciones xéricas, probablemente 
gracias a los rizomas enterrados y al crecimiento 
relativamente profundo de éstos y de las raíces 
adventicias, que con frecuencia se encuentran a 2 
m bajo la superficie. 

Antiguamente, Equisetum se empleaba para 
limpiar ollas y utensilios metálicos de cocina. Su 
acción abrasiva era debida a las incrustaciones de 
sílice de la epidermis. Se ha observado que este 
contenido en sílice llegaba a producir inflamacio¬ 
nes intestinales e incluso la muerte en caballos que 
hubieran comido gran cantidad de equisetos en pri¬ 
mavera. 
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FILOGENIA DE LOS 
ARTROFITOS 

La disposición más probable de las relaciones 
entre los artrófitos es la de la figura 20-18. Cabe 
notar en ella las líneas separadas que conducen a 
las Pseudobomiales y a las Esfenofilales. Estas 


líneas de desarrollo evolutivo, claramente inde¬ 
pendientes, se extinguieron sin dejar descendien¬ 
tes. La otra línea, indica la relación existente 
entre las Calamitaies y las Equisetales. Sin embar¬ 
go, no se conocen eslabones intermedios entre 
ninguno de estos órdenes y el antiguo y primitivo 
grupo de las Hiemales. 
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21 

DIVISIÓN PTERÓFITOS 

Esta división de plantas vasculares abarca los heléchos y varias 
plantas del Devónico denominadas prehelechos. Los heléchos se 
diferencian de la mayoría de las plantas superiores por sus hojas 
grandes y con aspecto de pluma, que en la mayoría de los casos 
presentan el ápice enrollado durante su crecimiento, y por poseer 
esporangios sobre el envés de la hoja o, en algunos casos, sobre 
frondes especializados. 

Como grupo, los pterófitos se extienden en el tiempo desde el 
Devónico medio hasta la actualidad. Han pertenecido a este grupo 
elementos importantes de todas las floras desde el Carbonífero hasta 
los tiempos actuales, pero nunca parecen haber constituido plantas 
dominantes. Por ello, se ha afirmado con cierta frecuencia que los 
pterófitos no han sido un grupo de mucho éxito. Sin embargo, 
puede observarse que, tanto en términos de número de especies 
como de número de individuos, se han mantenido relativamente 
constantes y* han conservado sus posiciones desde el Mesozoico hasta 
la actualidad. 

De ordinario, los pterófitos se distribuyen en ocho órdenes. A 
los prehelechos corresponden los órdenes protopteridiales, cladoxila- 
les y cenopteridiales. A los heléchos, las marattiales, ofioglosales, 
filicales, marsileales y salviniales. Sólo los últimos cinco órdenes 
comprenden géneros y especie actuales. Dentro de las Filicales se 
incluye la gran mayoría de heléchos vivientes, con 12 familias, unos 
170 géneros y aproximadamente 9 000 especies. 


MORFOLOGIA GENERAL 
Y ANATOMIA 

Todos los heléchos comprenden tallos, raíces y hojas. En mu¬ 
chos de ellos, el tallo está muy reducido (fig. 21-1 A) o se ha 
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I ,GU " A 21-1 A ' aspecto general de Schizaea. pequeño helécho que presenta finas 
hojas filiformes y pedúnculos esporangios, X 1; B, aspecto general de Cyathea. helécho 
arborescente, con las bases de sus hojas unidas al tronco, y un penacho de hojas enteras en 
lo alto, X 0,01. (B, según Hooker.) 


transformado en un rizoma rastrero; en algunas 
especies tropicales, adquiere aspecto columnifor- 
me, por lo cual dichas especies se denominan 
“heléchos arborescentes” (fig. 21-1 B). La parte 
periférica del tallo de los heléchos arborescentes 
es el resultado del desarrollo masivo del esclerén- 
quima, que se acompaña con frecuencia por la 
aparición de raíces adventicias densas. El tallo 
puede ser superficial y rastrero o subterráneo, 
como un rizoma. Con la excepción de dos géne¬ 
ros, Botrychium y Angiopteris , los heléchos están 
formados solamente por tejidos primarios. Las 
hojas y las raíces parten de los nudos, normal¬ 
mente en grupos. 

En casi todos los heléchos las hojas son órga¬ 
nos grandes y visibles, y en algunas especies son 
anchas, aplanadas y recortadas en varios o mu¬ 
chos lóbulos. En muchos casos, se aplican térmi¬ 
nos especiales para designar las diferentes partes 
de las hojas. La totalidad de una hoja se llama 
fronde, y comprende un pedúnculo central deno¬ 
minado raquis. En una fronde compuesta las divi¬ 
siones se denominan pinnas y la última división 


de una pinna suele denominarse pínnula (fíg. 
21-2). La nerviación de las pínnulas de ios helé¬ 
chos puede ser “abierta” o “cerrada” (fig. 21 - 3 ). 
En el tipo abierto, el nervio llega hasta muy 
cerca del margen de la pínnula o submarginal- 
mente hasta el mesofilo, y no se une a los demás 
para formar una red. Se considera que éste es el 
tipo de nervadura primitiva puesto que se la 
encuentra en la mayoría de las plantas fósiles 
más antiguas. En la nervadura cerrada, las venas 
pequeñas se reúnen entre sí para formar un dibu¬ 
jo reticulado. Se considera que esta estructura es 
derivada y la presentan, además de algunos helé¬ 
chos, la mayoría de las angiospermas. 

Los heléchos presentan una considerable va¬ 
riedad en su estructura interna (fíg. 21-4). La 
estela puede ser una protostela (Lygodium) y una 
sifonostela (Schizaea) o una dictiostela (Mohria). 
Se considera que la dictiostela corresponde a una 
sifonostela modificada en la cual el anillo de 
xilema y floema está disgregado en unidades se¬ 
paradas o haces denominados meristelas. Los tres 
géneros citados pertenecen todos ellos a la 
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FIGURA 21-2 Aspecto general de Hymenophy/lum, 
un helécho de limbo muy delicado, mostrando raíces so¬ 
bre el rizoma, hojas circinadas, y una fronde con esporan¬ 
gios en el ápice de las pínnulas, X 0,5. (Según Smith, con 
permiso de McGraw-Hill Book Co.) 

familia de las esquiceáceas (filicales), y constitu¬ 
yen un ejemplo de cómo en un grupo de helé¬ 
chos íntimamente relacionados entre sí se en¬ 
cuentran tipos de estela distintos. 

El xilema primario es casi siempre mesarca, 
pero en unos pocos géneros es exarca o endarca. 
El xilema está principalmente constituido por tra- 
queidas escalariformes. Por lo menos en dos gé¬ 
neros (Pteridium y Marsilea) existen tráqueas ver¬ 
daderas provistas de placas perforadas entre cada 
elemento de la tráquea. De ordinario el floema 
constituye un anillo compacto que reviste el xile¬ 
ma (ectofloico), pero se sabe que puede presen¬ 
tarse en forma de anillo a ambos lados del xilema 
(anfifloico). En los heléchos con dictiostela, el 
floema puede constituir un cilindro macizo que 
rodea la parte periférica de todos los haces con¬ 
ductores, o formar un anillo alrededor del xilema 
de cada haz. Los rastros foliares son grandes y 


FIGURA 21-3 Nerviación en los heléchos: A, parte 
de una pínnula aclarada de Microlepia , mostrando la ner¬ 
viación abierta, X 20; B, parte de una pínnula aclarada de 
Polypodium, mostrando la nerviación reticulada, X 20. 

bien visibles, y con frecuencia adoptan formas 
particulares como las de C o de U. Estos rastros 
dejan grandes intersticios en el cilindro vascular 
con la excepción de las especies poseedoras de 
protostela. 

En algunos heléchos con tallos grandes, co¬ 
mo en los heléchos arborescentes, la absorción de 
agua queda incrementada gracias al desarrollo de 
haces accesorios tanto por fuera como por dentro 
del cilindro vascular. En algunos heléchos, este 
desarrollo suplementario es tan pronunciado que 
llega a originar otro cilindro por fuera o dentro 
del cilindro primario. De este modo, un corte 
transversal de un helécho grueso o columnar nos 
permitirá ver una masa fundamental de parénqui- 
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FIGURA 21-4 Estelas de heléchos: A, corte transver¬ 
sal de un tallo de G/eichenia. mostrando la protostela, el 
córtex y la epidermis, X 3; B, solenostela del tallo de 
Dicksonia, X3; C, dictiostela del rizoma óePteridium, X 8. 


ma y de esclerénquima en la que se hallan inmer¬ 
sos diversos haces vasculares (fig. 21-51, pág. 
447). 

La estructura interna de las hojas de los 
heléchos nos muestra un mesofilo que en algunas 
especies está diferenciado en un parénquima en 
empalizada y un parénquima lagunar (fig. 21- 
5 A). Los espacios aéreos intercelulares son nu¬ 
merosos y su tamaño varía según las especies. 
Los nervios están ramificados según las especies, 
con xilema adaxial y floema abaxial, y con fre¬ 
cuencia se hallan rodeados por bandas de escle¬ 
rénquima. La epidermis está ligeramente cutiniza- 
da. Prácticamente todas las células epidérmicas 
poseen cloroplastos, incluso las células oclusivas 
de los estomas. Normalmente estos se encuentran 
exclusivamente limitados a la superficie inferior. 

REPRODUCCION 

En los heléchos actuales, las estructuras re¬ 
productoras pueden consistir en esporangios aisla¬ 
dos o en sinangios (esporangios soldados). Los 
esporangios pueden aparecer aisiados o agrupados 
en soros. En algunos géneros, los soros están 
cubiertos por una expansión escuamiforme del 
tejido foliar, el indusio, o bien pueden ser desnu¬ 
dos (fig. 21-5 B-F). Normalmente, los esporangios 
y los sinangios aparecen sobre la superficie aba¬ 
xial de las pínnulas, pero en algunos heléchos son 
marginales y en unos pocos géneros aparecen 
sobre pedúnculos especializados que se cree 
corresponden a frondes fuertemente reducidas. 
Los esporangios no nacen nunca sobre esporan- 
gióforos, como ocurría en las articuladas, ni so¬ 
bre la superficie adaxial, como en los licopodófi- 
tós. 

La mayoría de los heléchos son homósporos, 
pero algunos representantes fósiles y los géneros 
actuales de los heléchos acuáticos (marsileales y 
salviniales) son heterósporos. El tamaño de las 
esporas de los géneros homósporos varía de 15 a 
90 mieras y poseen ornamentaciones extremada¬ 
mente variadas. Las esporas pueden ser tnrrasga- 
das o monorrasgadas, pero las primeras son las 
más frecuentes. 

Los dos tipos ontogenéticos de desarrollo 
esporangial de los heléchos son el eusporangiado 
y el leptosporangiado (fig. 21-6). En el desarrollo 
eusporangiado, el esporangio aparece a partir de 
uno o varios primordios superficiales de la super¬ 
ficie abaxial de la lámina. Después de la división 
periclinal de las células primordiales, las células 
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FIGURA 21-5 Soros de los heiechos: A, corte vertical del soro de un helécho, mos¬ 
trando el receptáculo frac) en cuyo inter.or se encuentran traque.das escalariformes. el 
indusio (¡nd) que parte del receptáculo, y los esporangios pedunculados y provistos de 
anillo (an); sobre ellos se observa el mesofilo (mes) y la epidermis \ep) de la hoja X 25; 
B-F. soros de diferentes especies, con diversos tipos de indusio, x 10; C. soros exindusia- 


dos, X 10. 








FIGURA 21-6 Dos tipos de desarrollo esporangial: A-D. desarrollo eusporangiado, con la pared plur(estratificada (par 
pi rodeando las células espermatógenas (c esp). X 120; E-l, desarrollo leptosporangiado. en el cual son células primordiales 
¿..t:-na* »es oue forman tanto la pared como los tejidos espermatogénicos. sostenidos todos por un pedúnculo, X 120. 


hijas interiores originan las células esporógenas, 
mientras que las células hijas exteriores forman la 
pared esporangial. Una vez maduro, este tipo de 
esporangio es relativamente grande, y presenta 
una pared constituida por varias capas de células 


que contienen un gran número de esporas. En e 
desarrollo ieptosporangial, el esporangio se origi 
na a partir de una sola célula primordial que st 
encuentra en la superficie del limbo foliar. S< 
divide periclinalmente, pero tanto las células es 
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FIGURA 21-7 Desarrollo de los arquegonios en los heléchos: ^primordio arquego- 
nial unicelular ubicado en la pared del protalo. X 250; B, varíaselas arquegoniales 
derivadas de la primordial, x 250; C, arquegonio maduro con céluB del cuello (cel el 
células del canal del cuello (cel c c), célula del canal ventral ícele») y óvulo. (Según 
btokey, con permiso de Botánica! Gazette.) 


porógenas como las células parietales se forman a 
partir de la célula hija exterior. Una vez maduro, 
el esporangio es pequeño, posee una pared mono- 
estratificada y contiene un pequeño número de 
esporas. Con frecuencia los heléchos se clasifican 
según el tipo de desarrollo de sus esporangios: las 
filicales, marsileales y salviniales son leptosporan- 
giadas; los otros órdenes son eusporangiados. 

Los gametófitos de los heléchos están consti¬ 
tuidos por un protalo que produce gametangios y 
células sexuales. El desarrollo del gametófito es 
exosporico. En algunos heléchos, el protajo es 
macizo y presenta varias o muchas capas de célu¬ 
las. En otros, puede ser cordiforme y monoestra- 
tificado. El crecimiento de los protalos queda 
asegurado por la actividad de una o más células 
apicales. 

Los protalos de los heléchos homósporos son 
casi siempre bisexuales pero, por regla general, 
los anteridios maduran en ellos antes que los 
arquegonios, lo cual reduce la probabilidad de la 
autofecundación. Los arquegonios tienen forma 
de botella, con el vientre hundido en el tejido del 
protalo (fig, 21-7). El cuello, que emerge al exte¬ 
rior, está formado por varias o muchas filas de 
células. Por regla general existe una célula del 
canal del cuello binucleada, una célula del canal 
ventral y un gran óvulo en el vientre. Así pues, 
estos arquegonios son muy parecidos a los de 
Equisetum y de los licopodófitos actuales. 

Los anteridios son estructuras globulosas que 
pueden .estar hundidas en el protalo o sésiles 
sobre él (fig. 21-8). Investigaciones recientes han 
puesto de manifiesto que una sustancia denomi¬ 
nada factor anteridial parece actuar estimulando 
la aparición de anteridios en los jóvenes protalos, 
mediante la eliminación de un factor que inhibe 
la formación de los anteridios. Estos están forma¬ 
dos por una capa externa de células estériles con 
una célula opercular en forma de casquete en la 
parte superior, que se abre para soltar los 



FIGURA 21-8 Desarrollo del anwndio en los helé¬ 
chos. Las células de la oareó fcel ojtstan emoezando a 
♦ormarse en C, y en F se han difer^ciado la célula en 
casquete fe c) y los espermatozoides **p), X 420. (Según 
Davíe. con oermiso de American Journal of Botany.) 
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FIGURA 21-9 Embrión de los heléchos: A, embrión 
confinado en el vientre del arquegonio. mostrando el pie 
(p), el primordio de la raíz fpr r), el primordio del tallo 
fpr t) y el cuello del arquegonio fe arq), X 100; B. esporó- 
fito joven de helécho, con raíz, tallo y la primera hoja 
(unido todavía al protalo), x 2. (A, según Haupt, con 
permiso de McGraw-Hill Book Co; B, según Campbell.) 
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FIGURA 21-10 Ramita lateral de Protopteridium, con apéndices estériles foliáceos 
(f) y esporangios sostenidos por pedúnculos (esp), X 3. (Según Halle, con permiso de 
Paleontológica Sínica.) 


espermatozoides. Estos últimos son grandes, 
arrollados en espiral y multiflagelados. En mu¬ 
chos heléchos, prece ser que los espermatozoides 
se mueven haca los arquegonios al ser atraídos 
químicamente por ácido milico o alguna otra 
sustancia segregada por el arquegonio. 

Normalmente, con la fecundación comienza 
el desarrollo deán embrión (fig. 21-9 A). En una 
fase avanzada, d embrión está formado por los 
primordios radial, caulinar y foliar, junto con un 
pie considerable, que sirve como haustorio para 
captar sustancias alimenticias a partir del protalo 
y ponerlas a disposición del embrión. Sólo en 
unos pocos géneros se desarrolla un suspensor. 
Poco tiempo después de que el esporofito joven 
quede fijado en el suelo, el protalo y la raíz 
primaria se marchitan y mueren (fig. 21-9 B). La 
función de la raíz queda pronto relevada gracias 
al desarrollo de raíces adventicias que parten del 
periciclo del talla joven. 

PREHELECHOS 

ORDEN PROTOPTERIDIALES. Es posible que 
los seis géneros de plantas de este orden no estén 
íntimamente relacionados, pero todos presentan 
características primitivas pteridiodes. Se han en¬ 
contrado en el Devónico medio y superior. Hay 
quien cree que los géneros de las Protopteridiales 
son puntos de partida de los cuales han evolucio¬ 
nado grupos posteriores de heléchos, aunque las 
relaciones exactas entre estos grupos son oscuras. 
La mayoría de estos prehelechos presentan carac¬ 
terísticas parecidas o idénticas a las de los psilóri¬ 


tos, y por ello, algunos investigadores creen que 
los prehelechos están más íntimamente relaciona¬ 
dos con los psiiófitos que con los pteróñtos. 

Los representantes de las protopteridiales 
tienen en general aspecto de helécho, pero pre¬ 
sentan poca diferenciación entre tallos y hojas. 
En la mayoría de las plantas, los extremos de los 
apéndices están más o menos aplanados y exten¬ 
didos, formando láminas parecidas a pínnulas, 
pero éstas no son anchas como las de una fronde 
verdadera. Los esporangios son todos terminales 
y suelen estar reunidos en grupos. Carecen de 
tejido de dehiscencia especializado (es decir de 
anillo), y se cree que todos ellos expulsaban las 
esporas por un poro o fisura apical. 

Un género clásico, Protopteridium, pertene¬ 
ciente a este grupo, se ha encontrado en la parte 
oriental de Norteamérica, en Europa y en China 
(fig. 21-10). El tallo tiene un tipo de ramifica¬ 
ción simpódica, con ramas terminales divididas 
dicotómicamente. Las ramas laterales presentan 
apéndices aplanados que recuerdan una fronde 
muy sencilla. Algunos de los apéndices, en parti¬ 
cular hacia el extremo de las ramas, llevan es¬ 
porangios ovales en sus extremos. Nada se sabe 
sobre la estructura interna del eje ni de los apén¬ 
dices. 

Otro género, perteneciente a las protopteri¬ 
diales es Svalbardia , del Devónico de las Islas 
Spitzberg, Alemania y Canadá (fig. 21-11). De 
acuerdo con la reconstrucción obtenida a partir 
de numerosos ejemplares fragmentarios, estaba 
formado por un eje monopódico de unos 2 m de 
longitud. Las ramas laterales eran casi opuestas. 
Las ramas estériles se dividían dicotómicamente 
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para formar apéndices terminales que eran ligera¬ 
mente aplastados, o simples extremos de ramas 
no aplastados. Estos apéndices, que se considera 
correspondían al limbo foliar, poseían segün pa- 
rece un solo nervio. 

Algunas de las ramas laterales primarias pre¬ 
sentan ramas secundarias laterales que originan 
esporangios a lo largo del borde anterior. Estos 
esporangios tienen unos 2 cm de longitud, son 
ovalados o circulares y están sostenidos por cor¬ 
tos pedúnculos. 

Otro género, Aneurophyton , es notable por 
su leño secundario bien desarrollado, y probable¬ 
mente alcanzaba dimensiones de arbusto o de 
arbolito (fig. 21-12 A, B). La ramificación es mo- 
nopódica como en Svalbardia , con ramas laterales 
portadoras de filas de estructuras divididas dico 
tómicamente que se interpretan como frondes. 
Los esporangios, reunidos en grupos en los extre¬ 
mos de las ramas parecían hojas modificadas. En 
el tallo, la protostela, maciza, era trirradiada (tri- 
arca) y estaba completamente rodeada por xilema 
secundario. Algunos de los ejemplares más peque¬ 
ños tienen un córtex con tiras dispersas de escle- 

rénquima. 

Los géneros restantes, que presentan un des¬ 
arrollo semejante con estructuras parecidas a 
pínnulas muy rudimentarias y esporangios termi¬ 
nales, respaldan el sentimiento general de que las 
Protopteridiales representan el grupo de ancestral 
partida de los heléchos. Si estos prehelechos deri¬ 
varon realmente de los Psilófitos o evolucionaron 
a partir de un grupo más antiguo, es un problema 
todavía no resuelto sobre el cual se inclinan acti¬ 
vamente los paleobotánicos que investigan los fó¬ 
siles del Silúrico y del Devónico. 

ORDEN CLADOXILALES. Los prehelechos in¬ 
cluidos en este orden vivieron desde el Devónico 
medio hasta el Carbonífero. Algunas plantas de 
este orden se encuentran en tiempos geológicos 
anteriores a los de las protopteridiales, pero algu¬ 
nas diferencias notables dentro de las Cladoxilales 
nos indican que representan una línea de evolu¬ 
ción especializada que se extinguió a finales del 
Carbonífero. De hecho, algunos aspectos de las 
Cladoxilales parecen indicar la posibilidad de que 
este grupo no esté relacionado en absoluto con 
los pterófitos, sino que puede corresponder a una 
línea de evolución completamente distinta. De 
entre los diversos géneros conocidos, el mejor 
estudiado es Pseudosporochnus , del Devónico 
medio (fig. 21-13). Convenientemente reconstrui¬ 
da, la planta parece tener el aspecto de un peque- 



FIGURA 21-12 Aneurophyton: A. varias ramas sobre un eje, todas ellas con apéndices 
terminales bifurcados que probablemente actuaban como hojas, X 0,5; B, un pedúnculo 
fértil con esporangios (esp), X 20. (Según Kráusel y Weyland, con permiso de Sencken- 
bergiana.) 



FIGURA 21*11 Svalbardia: A, rama estéril con apén¬ 
dices dicotómicos que probablemente funcionaban como 
hojas. X 0,5; B. rama fértil con esporangios unidos al bor¬ 
de anterior de los apéndices, X 0,5. (De Andrews, con 
permiso de John Wiley & Sons, Inc.) 

ño árbol muy ramificado. El tallo principal, al¬ 
canza una longitud de por lo menos 25 cm y un 
diámetro de 3 cm, posee raíces en la base y 
forma una copa constituida por ramas de primer 
orden en la parte superior. Estas primeras ramas 
se ramifican en conjuntos de ramas de segundo 
orden, los cuales se dividen a su vez dicotómica- 
mente en ramas terminales (fig. 21-13 D). Estos 
últimos dos órdenes de ramas presentan frondes 
delicadas implantadas en espiral. Cada una de 
ellas está formada por apéndices finos y aplana¬ 
dos que se dividen dicotómicamente repetidas 
veces. Algunos frondes son totalmente estériles, 
mientras que otros representan partes estériles y 
partes fértiles. En los segmentos fértiles se en¬ 
cuentran esporangios ovalados y sésiles sostenidos 
a pares en los extremos de los apéndices. Nada se 
sabe de las esporas. 

La disposición del tejido vascular es privativa 
de este grupo, pero resulta parecida a la de otros 
géneros de cladoxilales (fig. 21-13 B, C). El xile¬ 
ma de las ramas está constituido por 16 a 21 
columnas de sección transversal linear, en U, o en 
V. El protoxilema está situado ligeramente hacia 
el exterior de cada columna, y su desarrollo es 
mesarca. La mayoría de las traqueidas tienen 
refuerzos escalariformes. Al parecer, las columnas 
de xilema se anastomosan entre sí en grado varia¬ 
ble a lo largo de toda la longitud del eje. En 
Cladoxylon , otro género del Devónico y del Car¬ 
bonífero, se encuentra un tipo de distribución de 
xilema muy parecido. 

El tejido que rodea las columnas de xilema 
es parénquima con grupos circulares o elípticos 
de esclereidas que forman un círculo alrededor 
de los brazos del xüema. El córtex es parenqui- 
mático. No hay detalles de la epidermis. 


Las reiaciones exactas entre las cladoxilales y 
los demás grupos son problemáticas. La mayor 
parte de investigadores consideran a este orden 
como una línea de heléchos especializada, pero 
otros creen que este grupo es el antecesor de las 
plantas con semilla por mediación de las pteridos- 
permas (véase cap. 22). También se ha opinado 
que las cladoxilales constituyen un orden de 
plantas pteridiodes*primitivas distinto de las pro¬ 
topteridiales. Una diferencia importante respecto 
de las protopteridiales es que éstas tienen los 
esporangios reunidos en grupos y sostenidos por 
apéndices especiales. Desgraciadamente nada se 
sabe de la estructura interna de las protopteridia¬ 
les, por lo cual no puede establecerse una compa¬ 
ración directa con las cladoxilales a este respecto. 

orden CENOPTERlDALES. Las plantas de 
este orden son principalmente conocidas gracias a 
investigaciones realizadas en restos petrificados 
procedentes desde finales del Devónico hasta el 
Pérmico. Muchas de las características de las ce- 
nopteridales son primitivas, y es muy probable 
que muchas de las plantas incluidas en este orden 
sean las mismas que las incluidas en las protopte¬ 


ridiales cuando se las encontraba en forma di 
impresiones. 

En general se reconocen cuatro familias. To 
das ellas tienen tallos protostélicos, apéndices ei 
forma de fronde que se ramifican en tres dimen 
siones, y esporangios en posición terminal sobri 
apéndices fértiles. 

Botryopteris, uno de los géneros mejor cono 
cidos, se encuentra desde principios del Carboní 
fero hasta el Pérmico; con frecuencia petrificado 
dentro de bloques de carbón (fig. 21-14). El talle 
es fino, ramificado y de sólo unos pocos milíme 
tros de diámetro. Posee una protostela cilindrica 
y mesarca, en la cual el floema rodea completa 
mente al xilema. No se conocen tejidos secunda 
rios. Las frondes están dispuestas en espiral, y er 
una especie, por lo menos, tienen pínnulas apla 
nadas sobre las pinnas. Los pecíolos de Botryop 
íeris t son especialmente característicos, por tenei 
su xilema la forma de la letra griega omega: u 
(fig. 21-15 A-C). Los esporangios se encuentrar 
reunidos en grupos de varios centenares sobrt 
pedúnculos con el mismo rastro de xilema en u) 
Los esporangios, homósporos, están en posiciór 
terminal sobre cortos pedicelos. 
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FIGURA 21-13 Pseudosporochnus: A. reconstruc¬ 
ción de una planta completa, mostrando las raíces, tallo 
columniforme, ramificaciones de primer orden digitadas y 
apéndices foliáceos; B, C, dos tipos de disposición de los 
haces vasculares que corresponden a una rama de tercer 
orden, B, y a una de primer orden. C, mostrando la locali¬ 
zación del protoxilema fpx); D, tallo y ramificación digi¬ 
tada, X 0,75. (Fotografía cedida por S. Leclercq, de Le- 


clercq y Banks, con permiso de Palaeontographica.) 
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TABLA 21-1 



FIGURA 21-14 Reconstrucción del peciolo y pínnu¬ 
las de Botryopteris (obsérvese el peciolo con la caracte¬ 
rística forma en co del haz vascular), x 4. (Según Delevo- 
ryas y Morgan, con permiso d e American Midland Natura- 
list.) 


En algunos de los géneros de otras familias 
de este orden los haces vasculares de los pecíolos, 
más modificados, presentan formas tales como la 
de dos áncoras opuestas, de una cruz o de cam¬ 
pana. 

Las cenopteridales corresponden en general a 
la organización típica de helécho, puesto que 
poseen protostelas mesarcas, frondes y esporan¬ 
gios provistos de anillo. Algunos investigadores 
han opinado que este grupo debe ser antecesor 
de los grupos de heléchos más modernos; otros 
otorgan a las cenopteridales la consideración de 
un grupo especializado que se extinguió en el 
Pérmico. No obstante, se les señala a menudo 
como posibles descendientes de los psilófitos. Las 
cenopteridales han adquirido claramente estructu¬ 
ras típicas de heléchos, y por ello resultan estar 
más íntimamente relacionadas con los pteridófi- 
tos. Si las cenopteridales —y sin duda los otros 
prehelechos primitivos— evolucionaron directa¬ 
mente a partir de los psilófitos o de otro grupo 
más primitivo, no se sabe en la actualidad. Sin 
embargo, el problema es muy interesante y de 
importancia, y está abierto a nuevos descubri¬ 
mientos. 



ORDEN MARATTIALES. Este orden, que 
comprende géneros actuales y géneros fósiles, se 
extiende desde el Carbonífero medio hasta la 
actualidad. Dentro de los límites de comparación 
posibles, se observa que los representantes más 
primitivos presentan estructuras muy parecidas a 
las de algunos géneros actuales, lo cual indica 
que existe una línea directa de descendencia des¬ 
de el Carbonífero. 

De entre los siete géneros actuales sólo uno, 
Marattia , está distribuido por ambos hemisferios 
(tabla 21-1). La mayoría de los géneros se en¬ 
cuentran en la parte tropical húmeda, particular¬ 
mente en las islas del Indico Oriental y en las 
regiones continentales adyacentes. 

Morfología y Anatomía general. Los tallos 
de la mayoría de los heléchos del orden de las 
marattiales son cortos, robustos y erectos -aun¬ 
que por lo menos uno de los fósiles alcanzaba la 
altura de un helécho arborescente, y un género 
actual tiene un tallo rastrero (fig. 21-16). Con la 
excepción de algunas especies de un solo género 
actual no existe ramificación, y las bases de las 
hojas son persistentes, exceptuando un género 
fósil. 

Normalmente las frondes son muy grandes, 
ovales y una o varias veces pinnadas, con la 
excepción de un género (Christensenia) que posee 
frondes divididas en forma palmeada, en cinco 
lóbulos. La nerviación es dicotómica y abierta en 
seis de los géneros y reticulada en las demás 
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FIGURA 21-15 Botryopteris: A. corte transversal de 
haz vascular a nivel del pecíolo, mostrando la posición del 
protoxilema (px) y del metaxilema (mx). X 8; B. aspecto 
muv aumentado del ápice de un brazo del haz vascular, 
mostrando las pequeñas células del protoxilema y las célu¬ 
las mayores del metaxilema, X 15; C, haz vascular del 
tallo, mostrando el protoxilema mesarca, X 7. 


(. Christensenia , fig. 21-17). Como ocurre en las 
ofioglosales entre los heléchos, en la base del 
peciolo de la fronde se encuentran dos estípulas 
carnosas. 

El sistema radical está constituido general¬ 
mente por una serie de raíces adventicias, con 
una raíz que emerge de la base de cada fronde. 
Las raíces, gruesas y carnosas, se ramifican varias 
veces. Normalmente el tejido vascular es una acti- 
nostela, con varios o muchos puntos de protoxi¬ 
lema. 

Reproducción. Los esporangios están reuni¬ 
dos en soros sobre la superficie abaxial de las 
pínnulas. Los soros suelen estar dispuestos en dos 
filas sobre la pínnula, con frecuencia sobre la 
superficie de un nervio. Carecen de indusio. Los 
esporangios sésiles son grandes y de origen euspo- 
rangiado, y son libres o se presentan fusionados 
en sinangios (fig. 21-18). La dehiscencia de los 
esporangios se verifica mediante una fisura o un 
poro terminal. Todas las maraiuales sen homós- 
poras y presentan una amplia variedad de formas 
y de ornamentaciones de esporas. Cada esporan¬ 
gio produce de 1 500 a 7 000 esporas. 

Los gametófitos de las marattiales son relati¬ 
vamente grandes y están constituidos por un pro- 
talo verde y aplanado que con frecuencia presen¬ 
ta una forma irregular y contiene un hongo endo- 
fítico. Los protalos crecen sobre la superficie del 
suelo, al cual están fijados por medio de rizoides. 
Los anteridios aparecen en ambas superficies, son 
grandes y están incluidos en el tejido (fig. 
21-19 A), y llegan a producir varios espermato¬ 
zoides arrollados en espiral y provistos de mu¬ 
chos flagelos. Los arquegonios están también in¬ 
mersos, con de dos a tres filas de células en el 
cuello, una gran célula del canal del cuello y 
(exceptuando en un género) una gran célula en el 
canal ventral, encima del óvulo (fig. 21-19 B). 

La primera división del óvulo fecundado es 
transversal. Las divisiones sucesivas forman un 
embrión macizo con un pie débilmente desarro¬ 
llado, desprovisto de primordios individualizados 
de hojas, brote y raíz. Sólo en ciertos géneros se 
forma un suspensor, e incluso en este caso no de 
forma regular en todos los individuos. El eje 
longitudinal del embrión es paralelo al eje longi¬ 
tudinal del arquegonio, y los primordios del tallo 
y de las hojas se abren paso a través del protalo 

antes de emerger (fig. 21-19 C). 

La anatomía del tallo de las marattiales es 
muy compleja. La capa cortical es parenqmmati- 
ca y contiene numerosos canales mucilaginíferos. 
En los tallos jóvenes el tejido vascular se des- 



FIGURA 21-16 Angiopteris: Aspecto general (izquierda) con el rizoma y las frondes, 
v (de-echa) porción de una pínnula vista con detalle, con la nerviación. (Según Bitter, en 

* . « r _ _i « A~3n ion*) \ 



FIGURA 21-17 Pinnas de heléchos de la familia de 
las Marattiales mostrando la forma, la nerviación y la dis¬ 
posición de los esporangios: A, Angiopteris , x0.5; B, Ma- 
rattia. X 0,5; C. Christensenia. X 0,5. (Según Bitter. en 
Engler, Die natürlichen Pflanzenfamilien, vol. 1, pt. 4, 
pág. 433, fig. 238 A, C, D. 1902.) 


arrolla primero formando una protostela. Más tar¬ 
de se diferencia en una sifonostela anfifloica, y 
en especies dotadas de grandes tallos acaba trans¬ 
formándose en una dictiostela (fig. 21-10 A) 
constituida por grandes intersticios foliares imbri¬ 
cados y haces vasculares anastomosados. Estos 
haces se forman con frecuencia en anillos concén¬ 
tricos con xilema anficribral mesarca o endarca 
(fig. 21-20 B). Las traqueidas están provistas de 
punteaduras escalar i formes como las del orden 
siguiente, las Filicales. El único caso de creci¬ 


miento secundario coiresponde a una ligera canti¬ 
dad de xilema secundario que se observa en un 
género actual, Angiopteris. 

Géneros fósiles. En el Carbonífero, normal¬ 
mente en rocas asociadas con fiiones de carbón, 
se han encontrado restos de plantas que se consi¬ 
dera corresponden a las marattiales. Estos fósiles 
están constituidos principalmente por restos pe¬ 
trificados de tallos, de pecíolos y de frondes, y 
por improntas de pínnulas con esporangios y 
sinangios unidos a ellas. 

El género mejor conocido de los que presen¬ 
tan estructuras vegetativas es Psaronius. A juzgar 
por las reconstrucciones basadas sobre restos pe¬ 
trificados, esta planta alcanzaba el porte de un 
helécho arborescente, con un tronco columnar 
atenuado hacia lo alto, rematado por un penacho 
de frondes (fig. 21-21). Un estudio detenido ha 
puesto de manifiesto que el tronco estaba consti¬ 
tuido por un tallo central rodeado por una región 
gruesa y compacta de raíces adventicias. Hacia lo 
alto el tallo verdadero es más grueso y el cilindro 
de raíces adventicias se hace más delgado. Se ha 
supuesto que el principal soporte mecánico de 
que disponía Psaronius se lo daba este grueso 
recubrimiento de raíces, como ocurre en muchos 
heléchos verdaderos actuales como Cyathea. Hay 
ejemplares de este último género que alcanzan 
una altura aproximada de 20 m, y el tronco, que 
es delgado, es aguantado principalmente por una 
gruesa capa de raíces que recubre la porción 
inferior del tallo (fig. 21-1 B, pág. 410). 
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FIGURA 21-18 
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del cuello (ce! c) i as célíasestér,'l« de 1 ^ ® ® rQuegoni °- ^«rando las célula: 


El tejido vascular del tallo de Psaronius está 
constituido por círculos más o menos concéntri¬ 
cos de xilema anfifloico (fig. 21-22). En la base 
del tallo se forman sólo uno o dos círculos, pero 
aparecen más en los niveles más elevados, en 
donde el tallo es más ancho. De modo parecido 
hay solamente tres füas de rastros foliares en las 
regiones básales del tallo, pero hasta catorce en 
las regiones superiores (fig. 21-22 B). 

Las frondes que se cree pertenecen a Psaro - 
mus son grandes y dos veces pinnadas. Normal¬ 
mente las pínnulas están implantadas por toda la 
anchura de su base, tienen bordes paralelos y por 
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la parte apical están redondeadas. Algunas fron¬ 
des de este tipo se han encontrado provistas de 
esporangios y de sinangios muy parecidos a los 
de los géneros actuales de marattiales. 

Filogenia. Basándose en los parecidos de la 
morfología general, anatomía vascular y estructu¬ 
ras reproductoras, hay motivos para incluir estos 
géneros del Carbonífero y del Mesozoico en el 
orden de las marattiales. Parece ser que se han 
producido pocos cambios estructurales en este 
orden desde el Carbonífero. Aunque nada se sabe 
de los antecesores de las marattiales, los docu¬ 
mentos fósiles parecen indicar que los heléchos 





FIGURA 21-20 Marattia: A, sección transversal del 
tallo y de una fronde mostrando la disposición dictiostéli- 
ca de los haces vasculares (h v), x 5; B, anatomía de un 
haz vascular del tallo que aparece en A, mostrando el 
protoxilema ipx) con pequeñas traqueidas, el metaxilema 
fmx), el floema (fl) y la endodermis fand ), X 40. 



figura 21-21 Psaronius: Reconstrucción de una 
planta mostrando el tronco atenuado hacia arriba y el 
penacho de frondes en lo alto, X 0,02. (Según Morgan, 
con permiso de la University of Illinois Press.) 


marattiáceos fueron elementos relativamente im¬ 
portantes de la Hora del Carbonífero y estuvieron 
ampliamente distribuidos. Sin embargo, en tiem¬ 
pos geológicos más recientes el número de indivi¬ 
duos ha descendido, y posiblemente también lo 
ha hecho el número de las especies. Esta hipóte¬ 
sis se apoya en la distribución geográfica y ecoló¬ 
gica relativamente restringida de seis de los siete 
géneros existentes, y en el pequeño número de 
especies que presentan tres de estos géneros. Des¬ 
afortunadamente, el registro fósil de las marattia¬ 
les durante el Mesozoico y el Terciario es muy 
escaso y no se sabe cuando tuvo lugar esta su¬ 
puesta decadencia, ni qué imporancia puede ha¬ 
ber tenido. 

Los géneros actuales de las marattiales po¬ 
seen características que han llevado a algunos 
investigadores a sugerir la existencia de una rela¬ 
ción con las ofioglosales. Entre las características 
comunes cabe contar: desarrollo eusporangiado, 
presencia de estípulas, estomas sobre las paredes 
de los esporangios, anteridios y arquegonios pa¬ 
recidos, y embriogénesis. 
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FIGURA 21-22 Secciones transversales del tallo de 
Psaronius, mostrando la disposición de los haces vascuia 
res: A, corte de una parte joven del tallo, x1;B, corte de 
una parte más vieja del tallo, X 0,5. En ambos casos, la 
parte negra de los haces vasculares representa el xilema 
que formará los rastros foliares fr fot). (Según Morgan, 
con permiso de la University of Illinois Press.) 


FIGURA 21-23 Fotografías del aspecto general de las 
Ofioglosáceas: A. Ophioglossum , con una hoja y una espi¬ 
ga fértil, X 0.8; B, Botrychium, mostrando las pínnulas 
recortadas y una espiga de esporangios en el centro, X 0,J. 
(A. cortesía de J. A. Herrick; B. cortesía del Chicago Na¬ 
tural History Museum.) 



Se establece a veces una serie evolutiva para 
las estructuras reproductoras de las marattiales. 
La opinión más generalmente aceptada considera 
que el tipo con esporangios libres es más primiti¬ 
vo que el que posee sinangios constituidos por 
esporangios soldados. Esta opinión se basa en el 
hecho de que los heléchos primitivos y otras 
plantas vasculares primitivas tienen todos los es¬ 
porangios libres, y los sinangios podrían haber 
derivado solamente por -un proceso de fusión 
partiendo de antecesores con esporangios libres. 
Sin embargo, tanto los esporangios libres como 
los soldados se encuentran en los heléchos marat- 
tiáceos del Carbonífero, y no se ha hallado rastro 
alguno de eslabones evolutivos que los relacione 
con los heléchos más antiguos del Devónico. 

orden OFIOGLOSALES. Hasta la fecha, no se 
dispone de auténticos restos fósiles de este grupo, 
por lo cual el orden está representado exclusiva¬ 
mente por tres géneros actuales. Dos de ellos, 
Botrychium y Ophiogiossum , tienen una amplia 
distribución en el mundo, y cada uno de ellos 
comprende unas 40 especies. El tercer género, 
Helminthostachys . tiene una sola especie y está 
limitado a ciertos puntos del Africa tropical y de 
Polinesia. 

Si bien carecemos de la historia fósil primiti¬ 
va de las ofioglosales, estas plantas se consideran 
normalmente como primitivas -basándose princi¬ 
palmente en una comparación de estructuras con 
las de otros grupos primitivos, como el de las 
cenopteridales. las marattiales y algunas familias 
de las filicales. Algunas de las pruebas a favor de 
ello se expondrán después del estudio de estos 
tres géneros. 

Aspecto general y morfología. Los heléchos 
de este orden son todos plantas herbáceas peren¬ 
nes, y en su mayoría —especialmente en los tró¬ 
picos y subtrópicos— son perennifolios. Se cono¬ 
cen tanto especies terrestres como epifíticas. Las 
plantas tienen un tamaño entre pequeño y media¬ 
no -con algunas de ellas de menos de 8 cm de 
altura, y otras de hasta unos 2 m (fig. 21-23). 

Estas plantas tienen rizomas cortos que son 
erectos o rastreros. Las frondes, fijas a ellos a 
intervalos, pueden estar constituidas por un lim¬ 
bo simple o pueden estar diversamente divididas. 
Los tres géneros se distinguen por la forma de la 
fronde; la de Botrychium está dividida en forma 
pinnada, la de Helminthostachys es temada y la 
de Ophioglossum tiene el limbo simple. La ner- 
viación es reticulada en Ophioglossum , pero es 
dicotómica y abierta en las hojas de los otros dos 



FIGURA 21-24 Botrychium: A, corte transversal del 
tallo mostrando el xilema (xil) rodeado por el floema ffll 
en la estela, y un rastro foliar en la parte superior derecha, 
X 7; B, corte de una estela de Botrychium , mostrando el 
xilema primario (xii pr), el xilema secundario (xil sec) y el 
floema, X 60. 


géneros. Todas las hojas tienen una vemación 
erecta, en lugar de ser circinada como en otros 
heléchos. 

El tejido vascular del tallo puede ser una 
sifonostela ectofloica, como en Botrychium y en 
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g/ossum, mostrando la disposición dictiostólica de los ha¬ 
ces vasculares (h v), x 100. (Obsérvese el haz que se en¬ 
cuentra en el lóbulo del ángulo inferior derecho, que aca¬ 
bará emergiendo en forma de rastro foliar, en dirección a 
una hoja o a una espiga esporangial.) 

Heiminthostachys o una dictiostela, como en 
Ophioglossum (fig. 21-24, 25). El xilema es me- 
sarca en Helminthostachvs . y endarca en los 
otros dos géneros. La disposición de las puntea- 
duras de las traqueidas es reticulada en Ophioglo¬ 
ssum en los otros dos géneros los poros son 
areolados -el tipo característico de las traqueidas 
de las gimnospermas- y no escalariformes como 
en los demás heléchos. También tiene interés el 
desarrollo en Botrychium del xilema secundario 
en filas de traqueidas radiales que se encuentran 
entremezcladas con radios del grosor de una célu¬ 
la. El xilema primario se encuentra en pequeños 
grupos sobre el borde interno del xilema secunda¬ 
rio cercano a la medula (fig. 21-24 B). Los ras¬ 
tros foliares forman grandes intersticios foliares 
en la estela. Normalmente cada pecíolo recibe un 
rastro, y algunas especies de Ophioglossum reci¬ 
ben dos. Los tallos contienen una endodermis 
situada en inmediato contacto con la parte exter¬ 
na del tejido vascular, y en algunas especies se 
encuentra también una segunda capa endodérmi- 
ca sobre la parte interna. El córtex es un parén- 
quima de membrana fina desprovisto de filamen¬ 
tos de esclerénquima y de todo otro tipo de 
tejido mecánico. 

Reproducción. En los tres géneros los espo- 
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FIGURA 21-26 Esporangios de heléchos ofioglosá- 
ce°s: A, Ophioglossum, x 0.3; B. He/mintostachys, x0.3; 
C, Botrychium, X 0.3. (A, según Goebel, con permiso de 
G. Fischer; C. según Eames, con permiso de McGraw-Hill 
Book Co.) 

rangios se encuentran reunidos en espigas pedun- 
culadas unidas al pecíolo cerca de la base del 
limbo. Las espigas de Botrychium y de Helmin - 
thostachys son ramificadas, las de Ophioglossum 
son sencillas. En las espigas ramificadas los espo¬ 
rangios son globulosos y dispuestos en dos filas 
sobre la parte externa del tejido estéril de la 
espiga (fig. 21-26 B, C). En Ophioglossum , los 
esporangios se encuentran dispuestos en dos filas 
laterales (f¡g. 21-26 A) y se abren mediante una 
fisura horizontal. Estos esporangios son de pared 
gruesa y de tipo eusporangiado, por io cual se 
parecen a los de las marattiales, de ias articuladas 
y de los licopodófitos. 

Las esporas son trirrasgadas, diversamente or¬ 
namentadas, y todas ellas del mismo tamaño. Se 
producen en grandes cantidades (de 1500 a 
15 000). Si las condiciones que encuentran des¬ 
pués de su dispersión son convenientes, germinan 
originando protalos. Estos protalos son pequeños, 
normalmente parecidos a un tubo cilindrico, pero 
pueden ser aplanados o de forma irregular. Nor¬ 
malmente son de color amarillo pálido o pardo, y 
poseen un número variable de rizoides (fig. 
21-27 A). Estos protalos son subterráneos o cre¬ 
cen protegidos por la base de hojas de otras 
plantas; algunos son ramificados, y en algunas 
especies el crecimiento y la ramificación se man¬ 
tiene durante varios años. Todos los protalos 
están infectados por un hongo micorrícico que 
permite el aporte de las sustancias nutritivas ne¬ 
cesarias procedentes del humus. 

Los anteridios y los arquegonios son casi 
idénticos a los de las marattiales, de las articula- 



FIGURA 21-27 Organos sexuales de los heléchos ofioglosáceos: A, protalo óe Ophio¬ 
glossum, mostrando la situación de arquegonios íarq) y de anteridios (anj, X 30; B, anteri¬ 
dios maduros de Botrychium, en cuyo interior se encuentran espermatozoides móviles (esp 
m) rodeados por las células de la pared (cel pi, X 140; C. espermatozoide aislado de 
Ophioglossum mostrando el penacho de flagelos (fI) en un extremo, X 1000; D. corte 
vertical de un arquegonio. mostrando las células del cuello íce/ c) y un óvulo, X 300. (A, C, 
según Bruchmann; B, D. según Jeffrey.) 


das y de los licopodófitos (fig. 21-27 3, D). El 
espermatozoide está arrollado en espiral y es mul- 
tiflagelado como en estos otros grupos (fig. 
21-27 C). 

El desarrollo del embrión es parecido al de 
los heléchos marattiáceos; algunas especies poseen 
un suspensor y otras carecen de él. El desarrollo 
del embrión y de los primordios de los principa¬ 
les órganos es lento, y con frecuencia dura un 
año o más. El eje longitudinal del embrión es 
paralelo al eje longitudinal del arquegonio, lo 
cual es comparable a lo que ocurre a las marattia¬ 
les pero distinto de los demás órdenes de heléchos. 

Filogenia y serie estructural. La completa 
ausencia de representantes fósiles impide sacar 
cualquier conclusión acerca del origen de las ofio- 
glosales o de las relaciones filogenéticas entre 
ellas. Principalmente por estar los esporangios dis¬ 
puestos lateralmente sobre una espiga fértil se ha 
avanzado la idea de que las ofioglosales pueden 
haber derivado de un grupo ancestral de heléchos 
como el de las cenopteridales. Aunque es muy 
posible que sea cierta, la idea de esta relación 
filogenética tiene poca fuerza si no se dispone de 
pruebas fósiles. 


En comparación con otros grupos de plantas 
vasculares, es evidente que muchas de las caracte¬ 
rísticas estructurales de las ofioglosales son relati¬ 
vamente primitivas. Entre las más significativas se 
encuentran las siguientes: desarrollo eusporangia- 
do de los esporangios (además de su gran tama¬ 
ño), paredes gruesas, gran número de esporas, y 
ausencia de cualquier estructura especializada 
para la dehiscencia; el tipo de esporangios pedun- 
culados que se encuentran en Botrychium y 
HelminthostachySy que indica una posición termi¬ 
nal; y los rastros vasculares que conducen a los 
esporangios, una característica compartida solo 
con las psilotales y los antófitos. 

Hay dos explicaciones principales del tipo 
generalmente primitivo propio de las ofioglosales. 
O bien son verdaderamente primitivas en el senti¬ 
do de que han evolucionado muy poco desde un 
tipo ancestral primitivo, o han experimentado 
una reducción a partir de antecesores más com¬ 
plejos. Es también posible que algunas caracterís¬ 
ticas estructurales sean primitivas mientras que 
otras sean secundarias. Así, los esporangios gran¬ 
des, de pared delgada y desprovistos de anillos, 
son probablemente primitivos. Sin embargo, hay 
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pruebas de que la espiga fértü de Botrychium es 
el resultado de la fusión de dos apéndices frondi- 
formes adyacentes, que probablemente han perdi¬ 
do su lámina foliar por reducción. Si esto es asi, 
la espiga fértil de Ophioglossum representa tam¬ 
bién probablemente una reducción más drástica 
de frondes fértiles con el resultado de las dos 
filas laterales de esporangios hundidos en tejido 

estéril. 

ORDEN FILICALES. Los heléchos de este or- 
den se clasifican en general en unas 14 familias o 
más con unos 200 géneros y aproximadamente 
8000 especies. Constituyen la mayor parte del 
conjunto de la flora de heléchos del mundo, con 
un desarrollo máximo en la región intertropical. 

Los restos más antiguos de este orden perte¬ 
necen al Carbonífero, en donde se han descubier¬ 
to plantas pertenecientes a dos o tres familias. Al 
parecer todas las demás familias aparecieron du¬ 
rante el Mesozoico. Durante los tiempos del Me¬ 
sozoico medio, las filicales constituían uno de los 
componentes más importantes de la flora del 
mundo. Aunque probablemente algunas familias 
están en vías de extinción, la evolución de otras 
está todavía progresando. Y parece probable que 
este órden continúe manteniendo una situación 
significativa entre las plantas vasculares durante 

un tiempo considerable. 

Los heléchos del orden de las fiiicales se 
diferencian de los demás órdenes principalmente 
por la estructura y el desarrollo de los esporan¬ 
gios. Mientras que las marattiales y las ofioglosa- 
les tienen esporangios grandes y de pared gruesa 
que se desarrollan en forma eusporangiada, los 
esporangios de las filicales y de las marsileales y 
salvini'ales son pequeños, de pared delgada y tie¬ 
nen un desarrollo leptosporangiado. Algunos in¬ 
vestigadores consideran que esta distinción autori¬ 
za a dividir los Pteridófitos en dos clases: las 
eusporangiópsidas y las leptosporangiópsidas. Sin 
embargo, una distinción taxonómica basada ex¬ 
clusivamente sobre esta característica tiende a 
dejar en la sombra las demás características que 
distinguen los varios órdenes tanto de los helé¬ 
chos eusporangiados como de los leptosporangia- 
dos entre sí. Es más, el desarrollo esporangial de 
las osmundáceas presenta características de am¬ 
bos tipos, por lo cual esta familia no puede ser 
situada de forma conveniente en ninguna de estas 
dos clases basadas en los esporangios. 

Aspecto general. El aspecto general de los 
heléchos de este orden es ampliamente vanado. 
Algunos son muy pequeños, con frondes musci- 


formes; otros tienen un tamaño intermedio y son 
herbáceos; otros en cambio llegan a alcanzar un 
porte arbustivo y arborescente. Son frecuentes 
tanto los de vida terrestre como los epifíticos. 
Algunos son trepadores, otros rastreros y muchos 
forman malezas o alfombras sobre el suelo de los 

bosques o sobre los campos. 

La mayoría de los heléchos viven en regiones 

húmedas, pero algunos son mesofíticos, y unos 
pocos viven en lugares extremadamente secos. En 
latitudes más cálidas la mayoría de los heléchos 
son perennes, mientras que en regiones más frías 
las frondes mueren al llegar los meses de invier¬ 
no. Sin embargo, en su mayoría son vivaces y el 
rizoma se mantiene vivo incluso cuando las con¬ 
diciones climáticas son desfavorables. 

Tallos. Los tallos de los heléchos de este 
grupo son variables, pero se encuentran tres tipos 
principalmente de ellos. Algunos tallos son muy 
cortos y erectos u horizontales; se denominan 
normalmente rizomas. Los heléchos más comunes 
tienen rizomas largos y delgados, normalmente 
rastreros, y ramificados o no. El tercer tipo de 
tallo, el de los heléchos arborescentes, puede ser 
cortó y rechoncho hasta alto y columniforme. La 
ramificación está poco desarrollada, pero normal¬ 
mente es dicotómica. La mayoría de los rizomas 
están cubiertos por una gruesa capa de pelos o 
escamas que cubren los puntos de crecimiento 
pero con frecuencia se desprenden de las demás 
regiones. Las escamas son normalmente aplanadas 
y alargadas y en muchos casos tienen un valor 
diagnóstico para las especies. Los tallos de las 
filicales poseen una epidermis, un córtex y una 
estela bien diferenciados. El córtex contiene casi 
siempre una o más filas de esclerénquima entre¬ 
mezcladas con el parénquima cortical. Normal¬ 
mente se encuentra una endodermis sobre la su¬ 
perficie interior del córtex, y también se encuen¬ 
tra sobre la parte interna del tejido vascular en 
todas las especies provistas de sifonostela anfifloi- 
ca. Entre la endodermis y el tejido vascular se 
encuentra un periciclo de una o varias capas de 
parénquima. En las filicales se distinguen cuatro 
tipos principales de estela: protostela; sifonostela 
ectofloica; sifonostela anfifloica (solenostela), y 
dictiostela. Los últimos dos tipos son los que se 
encuentran con la mayor frecuencia, con una 
predominancia de la dictiostela. En las descripcio¬ 
nes de las familias se encontrarán ejemplos de 
cada uno de estos tipos de estela. 

El protoxilema, casi siempre mesarca, posee 
traqueidas espiraladas. El metaxilema está princi¬ 
palmente compuesto por traqueidas escalariformes. 


No se ha encontrado xilema secundario en nin¬ 
guna de las filicales. En varios géneros se ha des¬ 
crito la presencia de tráqueas. 

El floema comprende células cribosas y pa¬ 
rénquima. Forma una capa continua que reviste 
el xilema en la sifonostela ectofloica, una capa 
que tapiza el xilema por el interior en la sifonos¬ 
tela anfifloica (solenostela), y normalmente rodea 
completamente el xilema (anficribral) en los 
haces vasculares de la dictiostela. 

Hojas. Las hojas de las filicales tienen una 
longitud que varía desde unos pocos milímetros 
hasta unos cuantos metros. Las frondes están 
normalmente divididas en forma pinnada, una, 
dos o tres veces, pero algunas son palmeadas. 

La forma y el tipo de recortado del limbo de 
la fronde varían ampliamente. De modo parecido, 
existe una amplia variación en la forma de las 
últimas divisiones o pínnulas. En la mayoría de 
los géneros y especies la nerviación es abierta, 
con ramificaciones dicotómicas en los nervios ter¬ 
minales. Sin embargo, no es rara la nerviación 
reticulada. Las frondes de todas las especies pre¬ 
sentan vemación circinada, y se desarrollan desde 
la base de la fronde en dirección al ápice y desde 
el raquis en dirección al margen. Estas puntas 
enrolladas, denominados en algunos lugares “más¬ 
tiles de violín”, se consideran como un refina¬ 
miento gastronómico. 

Soros y esporangios. Los esporangios de las 
filicales están agrupados en soros en todos las 
familias con la excepción de una, la de las esqui- 
ceáceas. El tamaño, forma y posición de los soros 
varía. En la mayoría de los géneros los soros son 
circulares, lineares o reniformes; en unos pocos 
los esporangios están distribuidos en filas longitu¬ 
dinales, formando así un soro extendido. En la 
mayoría de las familias los soros están recubier¬ 
tos por indusios membranosos, aunque algunas 
familias tienen los soros desnudos (exindusiadas). 
El indusio puede estar implantado de muchas 
maneras, y en general su forma es parecida a la 
silueta del soro. 

Los soros pueden aparecer en posición margi¬ 
nal o abaxial sobre las frondes. Existen buenas 
pruebas de que durante la evolución, que partió 
de prehelechos con esporangios terminales (por 
ejemplo, de las protopteridiales), los esporangios 
se formaron más tarde a lo largo de los márgenes 
(por ejemplo, en varios heléchos del Carbonífero 
de relaciones ñlogenéticas inciertas), y que en 
descendientes aún más tardíos los esporangios 
emigraron hacia el centro hasta ocupar una posi¬ 
ción abaxial (por ejemplo, en las filicales). Esta 


tendencia evolutiva se denomina deslizamiento fi¬ 
lático (fig. 21-28) y ha conducido a la aceptación 
general de la hipótesis de que los géneros de 
filicales provistos de esporangios marginales son 
primitivos, mientras que los que poseen esporan¬ 
gios abaxiales son derivados. 

En la mayoría de las familias los soros se 
encuentran en la terminación de los nervios o 
inmediatamente debajo de ellos. En algunas fami¬ 
lias están dispuestos en dos filas, una a cada lado 
del nervio medio. En otras, el margen de la 
lámina se incurva por encima del soro, protegién¬ 
dolo. 

En las filicales se han distinguido tres tipos 
principales de desarrollo en los soros (fig. 21-29). 
En el primero de ellos denominado simple, todos 
los esporangios de un soro maduran al mismo 
tiempo. El segundo es el tipo gradual, en el cual 
los esporangios de la región central del soro ma¬ 
duran antes que los de la región periférica. En el 
tercer tipo, el mezclado, los esporangios no pa¬ 
recen madurar siguiendo ningún tipo de sucesión 
especial. Se acepta de forma general como una 
serie evolutiva la que empieza por el tipo simple, 
considerado primitivo, siguiendo por el tipo gra¬ 
dual, intermedio, y con el tipo mezclado, como 
el más evolucionado. 

La pared de los esporangios es uniestratifíca- 
da y posee un anillo que interviene en la dehis¬ 
cencia. La forma de este anillo es muy variable y 
está constituido por células especializadas que 
tienen todas las paredes, excepto la externa, re¬ 
forzadas (fig. 21-30). En varias familias el anillo 
está constituido por un grupo de células situado 
en el ápice del esporangio. En otras familias for¬ 
ma como una fila de células situada oblicuamente 
en la pared, y en otras adopta la forma de una 
fila vertical. Esta serie se ha considerado también 
como una serie evolutiva, con el desarrollo apical 
como primitivo, el vertical como más evoluciona¬ 
do y el oblicuo como intermedio. 

En las filicales se producen tanto esporas 
monorrasgadas como trirrasgadas, aunque estas 
últimas predominan en las familias geológicamen¬ 
te más antiguas (fig. 21-31). En algunos géneros 
se encuentran perísporas, particularmente en las 
esporas monorrasgadas de las Dennstaedtiáceas. 
La ornamentación de la pared esporal es muy 
variable, y puede ser desde granular a espinulosa, 
y desde reticular a groseramente estriada. El nú¬ 
mero de esporas producidas en un esporangio 
varía desde un mínimo de 16 hasta 512, siendo 
las familias más primitivas las que producen ma¬ 
yor cantidad. 
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FIGURA 21-29 Tres tipos de maduración de los esporangios en los soros de los 
heléchos: A, simple; B, mezclado; C, gradual. 



HGURA 21-30 Cuatro tipos de anillo en los heléchos de las Filicales: A Osmunda 
con un pequeño grupo de células anulares, x 230. 8 .Anemia, mostrando el casquete anular 
£”*f'* ÍC ° a . e las . E «>“'«áceas. X 230: C. anillo oblicuo como el que se encuentra en las 
Pni 0 ck “ n,aceas e "imenotildceas. x 230; D. anillo vertical característico de las 

* »• <*■•»> » p-»»- d. Han. 


Gametófitos. En la mayoría de las filicales, 
las esporas originan protalos aplanados y cordi¬ 
formes que contienen clorofila y crecen sobre ¡a 
superficie del suelo, sobre trozos húmedos de 
vegetales o sobre humus. Los protalos tienen una 
longitud de 2 a 12 mm. Al principio el crecimien¬ 
to se centra en la escotadura, a partir de una 
célula apical, y más tarde a partir de un grupo de 
células meristemáticas. En vanos géneros el prota¬ 
lo es filamentoso y recuerda un filamento de un 
alga o un protonema de un musgo. La superficie 
interior presenta rizoides, que ayudan a fijar el 
protalo sobre el sustrato. 

Normalmente los anteridios y los arquego- 
nios se desarrollan sobre la superficie inferior, o 
ventral, del mismo protalo. Los anteridios suelen 
ser los primeros en formarse, con frecuencia so¬ 
bre la región central y entre los rizoides. Los 
arquegonios se desarrollan más tarde, y normal¬ 
mente aparecen en la región más gruesa del pro- 
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talo, cerca de las células meristemáticas de la 
escotadura. El desarrollo de los anteridios, de ¡os 
arquegonios y del embrión es esencialmente el 
mismo que se ha descrito para los demás helé¬ 
chos, en la página 414. 

BREVE ESBOZO DE LAS FAMILIAS DE LAS FI- 
LICALES. En la clasificación de las filicales se 
está realizando todavía un importante trabajo de 
revisión, hasta el punto que según los especialistas 
llegan a distinguirse desde 14 hasta 44 familias. 
Adoptaremos el sistema esbozado por Holttum, li¬ 
mitando nuestro estudio a nueve familias princi¬ 
pales. Las cinco familias restantes son pequeñas, 
con interrelaciones bastante problemáticas y con 
pocos o ningún representante fósil. A las nueve 
familias que describiremos corresponden docu¬ 
mentos fósiles que se remoptan a diversos tiem¬ 
pos geológicos. La familia más antigua en el regis¬ 
tro fósil es la de las Esquíceáceas del Carbonífero. 



GURA 21-31 Esporas de Filicales. X 1000: A. Os- 
jnda, mostrando la marca trirrasgada (tr), la pared del- 
da y la ornamentación granulosa: B. Anemia, con cos¬ 
ías sinuadas sobre la superficie distal. y la marca trirras- 
da (tr) de la superficie proximal señalada en punteado; 
Polypodium, mostrando la típica forma arriñonada, la 
arca monorrasgada (m). y gruesos engrosamientos lam.- 
fes sobre la pared.. 


s demás familias tienen sus inicios en otras 
locas geológicas, desde finales del Paleozoico 
ista el Mesozoico. Muchas de las familias que 


evolucionaron antes parecen haber llegado a su 
zenit evolutivo y estar dirigidas actualmente hacia 
la extinción. Otras parecen estar en evolución 
activa y progresiva. Las dificultades taxonómicas 
que se encuentran, como en el caso de las 
dennstaedtiáceas, son probablemente un resultado 
de esta evolución reciente; las variaciones en la 
estructura y en la citología no han llegado a un 
punto suficiente de diferenciación para permitir 

una clasificación bien delimitada. 

Familia osmundáceas. Los primeros docu¬ 
mentos fósiles de esta familia se encuentran en el 
Pérmico, con cuatro géneros de fósiles que presen¬ 
tan detalles estructurales que los relacionan con 
géneros actuales. Durante el Mesozoico, algunas 
improntas foliares (algunas de ellas con esporan¬ 
gios) y algún que otro tallo petrificado, indican 
que las osmundáceas estaban por lo menos am¬ 
pliamente distribuidas, si es que no eran abun¬ 
dantes, en aquella época. Durante el Terciario, la 
importancia de esta familia parece haber dismi¬ 
nuido, por lo menos en lo que se refiere al 
hemisferio norte. Probablemente esto fue debido 
al clima progresivamente más frío, seguramente 
combinado con la senescencia evolutiva en que 

fue entrando esta familia. 

Las osmundáceas comprenden tres géneros 
actuales. Osmunda , con unas 12 especies, tiene 
una distribución cosmopolita. Todea y Leptopte- 
ris. restringidos a regiones del hemisfeno sur, son 
pequeños heléchos arborescentes. 

Osmunda tiene un rizoma erecto y ramifica¬ 
do del cual parte una apretada roseta de frondes 
situada en el ápice de cada una de las ramas. Las 
frondes son grandes, una o dos veces pinnadas 
(fig. 21-32 A). La nerviación es abierta y pinnada 
con terminaciones de los nervios ramificadas di- 
cotómicamente (fig. 21-32 B). El tejido vascular 
del pecíolo tiene forma de C en sección transver¬ 
sal. A diferencia de la mayoría de las filicales, la 
base del pecíolo tiene apéndices en forma de 
estípula, que recuerdan los de las marattiales y 
de las ofioglosales. 

El tejido vascular del tallo es dictiostélico, 
con intersticios foliares largos y estrechos (fig. 
21-32 D). La endodermis no está interrumpida a 
nivel de dichos intersticios, sino que forma un 
cilindro continuo que rodea cada rastro foliar a 
medida que se separa oblicuamente hacia el ex¬ 
terior atravesando el córtex. 

Los esporangios están dispersos, o laxamente 
agrupados en soros, sobre pínnulas reducidas (fig. 
21-32 B, C). Cada uno de los esporangios es pe- 
dunculado, con un grupo de células engrosadas 
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FIGURA 21-32 Osmunda: A. aspecto •general de las pinnas, mostrando la forma de las 
pínnulas y los esporangios agrupados sobre algunas pinnas terminales, X 0,25; B, una de las 
pínnulas mostrando esporangios situados sobre la parte basal del raquis y el limbo foliar 
sobre la parte superior, x 0,5; C. corte transversal de un grupo de esporangios, X 4; D, corte 
transversal del tallo, con los haces vasculares (h v) de la dictiostela y dos rastros foliares (r 
foU, X 6; E, una espora, mostrando la marca trirrasgada y la pared regularmente baculada, 
X 1000. {B, C, según Bauer.) 


en uno de los lados formando un anillo rudimen¬ 
tario. La dehiscencia se realiza a lo largo de una 
línea de células de pared delgada que va desde el 
grupo de células anular hasta el ápice del espo¬ 
rangio. Las esporas son subtriangulares y trirras- 
gadas; la ornamentación puede ser desde grosera¬ 
mente anular hasta baculada (fig. 21-32 E). En 
cuanto a su tamaño, las esporas pueden tener de 
40 a 70 mieras. El número de los cromosomas de 
seis especies de Osmunda , de una de Todea y de 
tres Leptoteris se ha visto que era de n = 22 en 
todos los casos. 

El protalo de Osmunda , que es análogo al de 
los demás géneros, es plano con una zona más 
gruesa central en almohadilla y dos alas laterales. 


Los rizoides se encuentran en gran número a lo 
largo de la almohadilla. Tanto en esta almohadilla 
como en el margen aparecen los anteridios antes 
de que se formen los arquegonios. Los arquego- 
nios también se desarrollan sobre la almohadilla o 
a lo largo de los bordes, y son parecidos a los de 
las ofioglosales. Después de la fecundación el 
proembrión se desarrolla considerablemente antes 
de que puedan distinguirse los primordios de los 
órganos adultos. 

Las osmundáceas se consideran normalmente 
como una de las familias más primitivas de las 
filicales debido a que sus componentes tienen 
grandes esporangios que se desarrollan simultá¬ 
neamente, un anillo poco desarrollado, numerosas 



FIGURA 21-33 Hojas y esporangios de las Esquiceáceas. A, Schizaea , X 5; B, Lygo¬ 
dium. X 1 ; C, Anemia, X 1 ; D, E, Mohria, X 1 . 


esporas (128-500 o más) y espermatozoides, y un 
embrión de maduración retardada. Por su estruc¬ 
tura maciza, su anillo débil y su desarrollo simul¬ 
táneo, los esporangios son parecidos a los de los 
heléchos eusporangiados, las marattiales y las 
ofioglosales. De este modo, las osmundáceas re¬ 
presentan un grupo de transición entre los helé¬ 
chos eusporangiados y los leptosporangiados. 

Familia esquiceáceas. Los heléchos de la fa¬ 
milia de las esquiceáceas han vivido desde el 
Carbonífero hasta la actualidad. Los fósiles más 
antiguos están constituidos por frondes que lle¬ 
van esporangios y esporas parecidos a los de los 
géneros actuales. Los esporangios fósiles más anti¬ 
guos tienen varias filas de células en el anillo en 
lugar de la sola fila de los géneros actuales, lo 
cual parece indicar que la reducción del anillo ha 
acompañado la evolución de los esporangios. El 
registro fósil de esta familia está igualmente bien 
documentado durante el Mesozoico con frondes, 
esporangios y esporas aisladas. En rocas del Cre¬ 
tácico hasta la actualidad se han encontrado fósi¬ 
les que pueden atribuirse a géneros modernos y 
que indican que esta familia está actualmente 
menos extendida —probablemente debido al en¬ 
friamiento del clima durante el Terciario. Cuatro 


de los géneros de las esquiceáceas se distribuyen 
principalmente por la zona intertropical. Dos de 
ellos, Schizaea y Lygodium , se extienden también 
por el Norte hasta el Este de Norteamérica y por 
el Sur hasta Australia y Nueva Zelanda. El género 
Anemia está distribuido por América tropical y 
subtropical y también se encuentra en Sudáfrica 
y en Madagascar. Mohria está limitada a Sudáfrica, 
Madagascar y otras islas del océano Indico. 

Las hojas de los cuatro géneros son muy 
diferentes (fig. 21-33). La ramificación de la hoja 
es dicotómica en la mayoría de las especies de 
Schizaea , pinnada o palmada en Lygodium , y 
pinnada en Anemia y Mohria. La nerviación es 
pinnada y abierta en la mayoría de las especies, 
pero reticulada en otras. El tamaño de las hojas 
varía desde el limbo pequeño y simple de Schizea 
hasta las largas frondes de algunas especies tropi¬ 
cales de Lygodium , que trepan a los árboles y 
alcanzan hasta 3 m de longitud. 

La disposición de los tejidos vasculares varía 
desde la protostélica en Lygodium , la sifonostéli- 
ca en Schizea y Anemia , hasta la dictiostélica en 
Mohria (fig. 21-34). En la mayoría de las especies 
se encuentra un periciclo y una endodermis y el 
grosor del córtex es variable. 
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En todos los géneros, los esporangios están 
normalmente dispuestos a corta distancia del mar¬ 
gen, en dos filas, sobre las pínnulas. Los esporan¬ 
gios, grandes y ovales, están más aislados que 
agrupados en soros, y están cubiertos por expan¬ 
siones del tejido foliar. En el ápice de cada espo¬ 
rangio se encuentra un anillo dispuesto como un 
casquete, formado normalmente por una fila de 
células de pared engrosada. La dehiscencia se 
realiza siguiendo una sutura longitudinal de la 
pared del esporangio. 

El número de esporas puede ser de 128 o, 
con mayor frecuencia, de 256 por esporangio. 
Son ovaladas y monorrasgadas en Schizaea, pero 
son subtriangulares y trirrasgadas en otros géne¬ 
ros (fig. 21-35). En las paredes de algunas esporas 
de Anemia y Mohria se encuentran costillas pecu¬ 
liares que comen en distintas direcciones sobre las 
diversas caras de la espora, confiriéndole un as¬ 
pecto microscópico de costillas entrecruzadas en 
celosía. La ornamentación de las esporas de 
Lygodium varía desde engrosamientos reticulares 
hasta la pared lisa. 

Los protalos son aplanados y cordiformes en 
tres de los géneros, pero filamentosos en Schizaea. 
Los órganos sexuales son parecidos a los de las 
demás filicales, excepto los arquegonios de Schi- 
zaea. que son totalmente superficiales. 

Las Esquiceáceas, con representantes pertene¬ 
cientes al Carbonífero inferior, constituyen la fa¬ 
milia más antigua de las filicales. Durante el in¬ 
tervalo entre el Jurásico y el Terciario, las esqui¬ 
ceáceas estuvieron ampliamente distribuidas, por 
lo menos sobre la mayor parte del hemisferio 
Norte. Los cuatro géneros actuales se originaron 
al parecer hacia mediados del Mesozoico, puesto 
que sus restos se encuentran desde el Jurásico 
hasta el Cretácico. 

Existen datos razonablemente buenos de la 
evolución de las esquiceáceas. Los esporangios del 
Carbonífero tienen varias capas de células anula¬ 
res, que con frecuencia forman una zona irregular 
sobre el ápice. Por lo menos una especie del 
Mesozoico tiene un esporangio con anillo consti¬ 
tuido por una sola fila de células; en varias otras 
especies, los esporangios tienen una segunda fila, 
poco desamollada. Como mencionábamos más 
arriba, los géneros actuales tienen una sola fila de 
células, lo cual indica que paralelamente a la 

evolución se ha ido realizando la reducción del 
anillo. 

Existen varias características estructurales de 
los géneros actuales que se consideran en general 
como primitivas: los esporangios grandes, con un 





FIGURA 21-34 Anatomía vascular de los heléchos es- 
quiceáceos: A, protostela de tres brazos de Lygodium con 
protoxilema (px) en sus polos y metaxilema ímx) forman¬ 
do la parte central, X 30; B, corte transversal de una por¬ 
ción de la estela de Lygodium mostrando las fibras de[ 
esclerénquima (esc), la endodermis (end), el protoxilema 
(px), el metaxilema (mx) y el floema (fl), X 170; C, sifo- 
nostela de Anemia en corte transversal, mostrando el x ¡le¬ 
ma fxil) y el floema (fl), x 15. 


elevado número de esporas y dehiscencia longitu¬ 
dinal; el anillo en forma de casquete apical en 
lugar de en forma de fila transversa, oblicua o 
vertical; anteridios relativamente complejos, con 
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FIGURA 21-35 Esporas de los heléchos esquiceáceos, X 1000: A .Schizaea con una gruesa ornamentación reticulada ' 
I- c| catnz de a tetrada de tipo monorrasgado; B, Lygodium, mostrando báculos aplanados y dispuestos irregularmen- 

*'**£ Anm f- m0Strand0 ,as «>*»■> Palíelas y «os surcos que se incurvanTodeando 

la pared de la espora, y la marca trirrasgada parcialmente escondida en la parte superior. 



-'GURA 21-36 Oligocarpia: A, una pinna fértil 
mostrando la forma de las pínnulas y de los grupos de 
esporangios, X 10; B, esporangio aislado, mostrando el 
anillo, x 165; C. una espora de pared lisa y cicatriz 
frirrasgada, x 1000. (Según Abbott, con permiso de 
H 3!aeontographica.) 


un elevado número de espermatozoides, y presen¬ 
cia de una protostela (en el rizoma de Ly¬ 
godium). 

Las esquiceáceas no parecen haber sido ante¬ 
cesoras ni descendientes de ninguna de las demás 
familias de las filicales. Como parece ser el caso 
de las osmundáceas, cabe buscar los orígenes de 
las Esquiceáceas en el complejo protoptendíales- 
cenopteridales. 

Familia gleicheniáceas. Las plantas de esta 
familia se conocen desde el Carbonífero hasta la 
actualidad. Como en las dos familias anteriores, 
las plantas de las gleicheniáceas parecen haber 
sido más abundantes y extendidas durante el Me¬ 
sozoico, particularmente durante el período Cre¬ 
tácico. Actualmente existe un solo género, Glei- 
chenia, con cuatro subgéneros ampliamente distri¬ 
buidos por la zona tropical y subtropical, que en 
puntos determinados llega a constituir una carac¬ 
terística destacada de la vegetación. 

El género Oligocarpia, del Carbonífero (fig. 
21-36), presenta afinidades con las gleicheniáceas. 
Las frondes de Oligocarpia son varias veces pin- 
nadas y llevan esporangios dispuestos en círculos 
cerca del extremo de los nervios de las pínnulas. 
La mayoría de los soros tienen de cuatro a cinco 
esporangios, pero algunos tienen más. Cada espo¬ 
rangio, pedunculado o globuloso, posee un anillo 
constituido por una sola fila de células alrededor 
del ecuador. Esta fila está interrumpida en un 
lado por una región longitudinal constituida por 
células de pared delgada, que probablemente 
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FIGURA 21-37 Tipos de ramificación en Gleichenia: A, ramificación bipinnaoe, con pinnas implantadas en ángulo 
recto sobre el raquis, X .0,2; B. disposición tripinnada, con pinnas secundarias formando ángulo recto con la pinna 
primaria, X 0,2; C, ramificación dicotómica del raquis y de las pinnas, X 0.2. (Según Hoittum, con permiso oel Govern¬ 
ment Printing Office, Singapur.) 


interviene en la formación de la fisura de dehis¬ 
cencia. Esta disposición es muy parecida a la del 
género actual Gleichenia. 

Un género de frondes del Mesozoico ha reci¬ 
bido el nombre de Gleichenites -un nombre jus¬ 
tificado por el íntimo parecido con Gleichenia. 
Durante el Terciario, los fósiles de esta familia 
son casi desconocidos en las latitudes medias y 
elevadas del hemisferio Norte, probablemente debi¬ 
do al enfriamiento de los climas que se produjo 
en esta era. 

El género Gleichenia , grande y ampliamente 
distribuido, comprende unas 120 especies. 
Aunque es principalmente tropical y subtropical, 
se encuentra también en las regiones templadas 
del hemisferio Sur, notablemente en Australia. 
Muchas de sus especies son xerofíticas, y viven 
en lugares abiertos o en el borde de los bosques. 
En algunos lugares sus especies forman matorrales 
impenetrables que impiden el crecimiento de 
otras plantas. Algunas especies viven en las pen¬ 
dientes de las montañas, y otras en las sierras bajas. 


Gleichenia , posee frondes implantadas sobre 
un rizoma rastrero a intervalos relativamente lar¬ 
gos. Estas frondes son normalmente largas: algu¬ 
nas alcanzan una longitud de 6 m o más (fig. 
21-37). Las frondes son una vez o, en ocasiones, 
tres veces pinnadas, con ramificaciones muy bien 
diferenciadas; el tipo de ramificación constituye 
la base para la división del género en subgéneros. 
La fronde tiene normalmente dos ramas laterales, 
con un propágulo apical en su punto de unión. En 
algunas especies no tiene lugar ninguna otra divi¬ 
sión de las frondes. Sin embargo, en otras, los 
propágulos de los ápices de las primeras frondes 
laterales producen otras dos ramas, y este proce¬ 
so se repite hasta que se forma una fronde muy 
ramificada. Muchas especies tienen frondes de 
crecimiento indefinido. 

Las pínnulas pueden ser cortas y redondea¬ 
das o largas y estrechas; están completamente 
separadas una de otra. La nerviación es abierta y 
más o menos dicotómica (fig. 21-38 A). Los te¬ 
jidos vasculares suelen ser protostélicos, pero dos 



FIGURA 21-38 Esporangios y esporas de heléchos 
gleiqueniáceos: A, porción de una pínnula mostrando la 
nerviación y ios grupos de esporangios, X 3; B, C, esporan¬ 
gios mostrando la oosición del anillo íanl. X 170; D. espo¬ 
ra de Dicranopteris, con parea lisa, marca trirrasaada ftr) 
y costillas ligeramente engrosadas, señaladas en punteado, 
entre los brazos de la cicatriz, x 1000. (A-C. según Smith, 
con permiso de McGraw-Hill Bpok Co.; B, según Bower.) 


especies tienen sifonostelas. El xilema es mesarca 
y las traqueidas son escalariformes. El xilema está 
completamente rodeado por el floema, el cual 
está a su vez encerrado por un periciclo y por 
una endodermis. El córtex de Ja mayoría de las 
especies posee abundante esclerénquima. 

Los esporangios están agrupados en soros si¬ 
tuados encima de nervios o en algunos casos en 
el ápice de éstos. Los soros contienen de cuatro a 
ocho esporangios dispuestos en círculo y están 
ordenados en dos filas, una en cada lado del 
nervio medio. Los esporangios son grandes y tie¬ 
nen un anillo constituido por una sola fila de 
células dispuesta oblicuamente y en sentido trans¬ 
versal (fig. 21-38 B, C). La dehiscencia se realiza 
a través de una abertura alargada. 

Las esporas de Gleichenia se producen en 
números que varían de 128 a 1024 por esporan¬ 
gio. Son triangulares y trirrasgadas, y su tamaño 
varía de 30 a 50 mieras (fig. 21-38 D). Las espo¬ 
ras de la mayoría de las especies tienen pared 


delgada y están caracterizadas por una marca 
trirrasgada elevada sobre una costilla. En otro 
género (o subgénero), Sticherus , las esporas son 
reniformes y monorrasgadas y con una pared lisa 
y delgada. 

El protalo es parecido al de Osmunda , con 
una zona central o almohadilla y dos alas latera¬ 
les. Los órganos sexuales formados sobre la cara 
inferior del protalo son muy parecidos a los de 
las osmundáceas y de las demás familias de filica- 
les. El embrión origina primordios, al igual que 
en los demás heléchos: las primeras hojas y el 
tallo proceden de las células superiores, la raíz y 
e! pie de las células inferiores del proembrión. 

En el caso de la familia de las gleicheniáceas, 
el registro fósil indica que existe una línea de 
descendencia desde el Carbonífero hasta la actua¬ 
lidad, que sigue los géneros oligo car pia-gleicheni - 
tes-gleichenia. Al igual que en las osmundáceas y 
en las esquiceáceas, las gleicheniáceas descendie¬ 
ron con la mayor probabilidad del complejo pro- 
topteridiales-cenopteridales, aunque no queda 
clara la existencia de una relación directa. 

La mayor parte de los pteridólogos relacio¬ 
nan íntimamente a las gleicheniáceas con las cia- 
teáceas, una familia de heléchos arborescentes 
que estudiaremos más adelante. Ambas familias 
producen esporangios superficiales (abaxiales), 
que tienen anillo oblicuo y carecen de verdadero 
indusio. La idea más atractiva a este respecto es la 
de que las Ciateáceas podrían haber evolucionado 
a partir de algunas de las gleicheniáceas más anti¬ 
guas, probablemente durante el Carbonífero su¬ 
perior o el Mesozoico inferior. Los fósiles más 
antiguos claramente atribuibles a las ciateáceas 
pertenecen al Jurásico, lo cual nos indica que 
esta familia tuvo un origen mucho más tardío 
que la de las gleicheniáceas. 

Entre las características primitivas de las glei¬ 
cheniáceas tenemos las siguientes: tallos protosté¬ 
licos y dicotómicos, presencia de pelos en lugar 
de escamas sobre los tallos de algunas especies, 
grandes esporangios con anillo oblicuo, gran nú¬ 
mero de esporas y desarrollo simultáneo de los 
esporangios (tipo simple). 

Familia matoniáceas. Las plantas actuales de 
esta familia se clasifican en dos géneros Matonia 
y Phanerosorus , ambos limitados a la región 
Indo-Malaya; un contraste bien marcado con la 
distribución bastante amplia de que gozaban du¬ 
rante el Mesozoico, época en la cual se encontra¬ 
ban en Europa, Norteamérica y Asia. Los restos 
del Terciario pertenecientes a esta familia son 
prácticamente desconocidos en las latitudes 
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elevadas del hemisferio Norte y del Sur, lo cual 
indica que el área de esta familia puede haberse 
reducido durante el Cretácico o el Terciario infe¬ 
rior. 

Tanto las plantas fósiles como las actuales, 
pertenecientes a Maroma, están caracterizadas por 
una división apical de la fronde en dos ramas 
laterales iguales. Cada una de estas ramas vuelve a 
dividirse en una serie de pinnas que contienen a 
la vez una nerviación pinnada y abierta y nervios 
anastomosados, particularmente en las proximida¬ 
des de los soros. 

El género fósil mejor conocido es Phlebopte- 
ris, que se encuentra desde el Triásico superior 
hasta el Cretácico inferior (fig. 21-39). La fronde 
de este género se ramifica también en el ápice y 
lleva pinnas acintadas que parten del raquis en 
ángulo recto. Cada pinna tiene un nervio central 
y nervios laterales que se anastomosan entre sí. 
Los soros de las pinnas fértiles están dispuestos 
en dos filas, una a cada lado del nervio medio. 
Cada soro es circular, y comprende de 5 a 15 es¬ 
porangios, todos ellos con anillo oblicuo. 

Los géneros actuales tienen una distribución 
geográfica muy limitada. Matonia se encuentra en 


montañas aisladas de Malaya y Borneo, y Phane- 
rosorus se encuentra en puntos parecidos de Bor¬ 
neo y de Nueva Guinea. Ambos géneros tienen 
un largo rizoma rastrero que se ramifica dicotó- 
micamente. Este rizoma es singular por el hecho 
de que el tejido vascular está constituido normal¬ 
mente por tres sifonostelas concéntricas: una dis¬ 
posición denominada policíclica (fig. 21-40). 
Cada sifonostela es anfifloica, con xilema mesarca 
y traqueidas escalanformes. Los intersticios folia¬ 
res se encuentran tanto en la sifonostela media 
como en la externa, pero no en la central, que es 
en algunos casos protostélica, particularmente en 
los rizomas jóvenes. Los rastros foliares que par¬ 
ten de los nudos tienen forma de C en sección 
transversal. 

Las frondes de esta familia son también pe¬ 
culiares. En Matonia, el pecíolo es largo y se 
bifurca en dos ramas laterales (fig. 21-41 A), que 
a su vez vuelven a ramificarse muchas veces, 
originando así una fronde en forma de abanico 
con ramas pinnadas que parten radialmente del 
extremo del peciolo. Por este tipo de ramifica¬ 
ción Matonia se parece íntimamente ai género 
Phlebopteris. Phanerosorus tiene un tipo de 



F«GURA 21-40 Anatomía vascular de Matonia: A, corte transversal de un tallo joven, 
mostrando un rastro foliar que empieza a formarse en la parte de arriba, X 8; B, el rastro 
foliar se ha separado completamente de la periferia del cilindro vascular (cil vi, x 8; C, 
disposición vascular tricíclica de un rizoma viejo, mostrando las relaciones entre los rastros 
foliares y tanto el segundo como el tercer cilindro de xilema y de floema, x 10. (Según 
Tansley y Lulham.) 



FIGURA 21-41 Matoniáceas: A, parte de una fronde de Matonia mostrando dos 
ramas laterales primarias y las pinnas pecioladas que parten de una de ellas, X 0.2; 8, 
diversas pínnulas de Matonia. mostrando la posición de los soros, X 0,5; C, porción basal 
de una pínnula de Matonia , mostrando la nerviación en las proximidades dedos esporan¬ 
gios, X 2; D, espora de Phanerosorus. mostrando la densa ornamentación escabrosa y 
reborde engrosado rodeando la cicatriz trirrasgada, X 800. (A-C según Holttum, con permi¬ 
so del Government Printing Office. Singapur.) 
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FIGURA 21-42 C/afhropteris. una hoja de! Triásico superior de Groenlandia, mostran¬ 
do la división de! limbo v la nerviación. X 1. (Según Harris. con permiso de Meddelefser om 
Grónland .) 


fronde distinto, delgado y rastrero, y desigual- Aunque no se conocen intermediarios fósiles^ di- 

mente bifurcado en la parte distal. Las pínnulas rectos, la relación más íntima es la establecida 

poseen nervios medios, de los cuales parten venas con las gleicheniáceas, basada en los parecidos de 

laterales que se anastomosan entre sí. El débil los esporangios y de los soros abaxiales. Hay 

retículo así formado está mejor diferenciado en también una relación con el género Dipteris de 

las pínnulas fértües. las polipodiáceas (sensu Holttum) % que tiene una 

Los soros se hallan dispuestos en dos filas, ramificación dicotómica de la fronde, soros aba- 
una a cada lado del nervio medio, y normalmente xiales y un anillo oblicuo. También esta vez la 

están situados en el punto de bifurcación de las relación es remota, puesto que las matomaceas y 

venas que se anastomosan (fig. 21-41 C). Cada las polipodiáceas son muy distintas de las de los 

soro comprende de seis a nueve esporangios. tiempos del Triásico. 

Estos esporangios están dispuestos en anülo y Familia polipodiáceas. (Sensu Holttum.¡ Esta 

cubiertos por un indusio, que es una expansión familia ha sido revisada recientemente para abar- 

tectriz del tejido situado en el interior del anillo car los géneros Dipteris, Polypodium y vanos 

esporangial. Cada esporangio posee un anillo de otros que se consideraba representaban un grupo 

una sola fila, dispuesto oblicuamente sobre la filogenético natural. Al mismo tiempo, muchos 

pared. En esta famüia se encuentran esporas tan- de los géneros anteriormente relacionados con 

to trirrasgadas como monorrasgadas, al parecer Polypodium se clasifican dentro de la familia 

incluso dentro de una misma especie. Muchas dennstaedtiáceas. Aunque es demasiado pronto 

esporas tienen el perisporio delgado, con orna- para ver hasta que punto será aceptable este 

mentación variable desde la lisa hasta la escabrosa nuevo esquema de clasificación, vanos investiga- 

(fig. 21-41 D). Los protalos se describen como dores dedicados a los heléchos ya lo han adop- 

parecidos a los de Gleichenia. tado. ^ 

El registro fósil de las matoniáceas parece ser Como en las matoniáceas, los pnmeros losi- 

muy claro desde el Triásico hasta la actualidad. les de las polipodiáceas nos vienen del Triásico. 





FIGURA 2 1 -43 Polypodium: A. corte transversal del 
tallo, mostrando la disposición dictiostéiica de los haces 
vasculares (h v), X 2; B. haz vascular de A, mostrando el 
protoxilema tpxf y el metaxiiema (mx), X 25. 

Se distinguen varios géneros, algunos de ellos con 
frondes muy grandes. Uno de los géneros mejor 
conocidos es Clathropteris, que se ha encontrado 
con bastante frecuencia en rocas del Mesozoico 
(fig. 21-42). La planta está constituida por una 
fronde dividida en forma palmada en lóbulos 
bien diferenciados que rematan el pecíolo. Cada 
lóbulo tiene un margen dentado, venas laterales 
rectas y un retículo de venas reticuladas que 
reúnen las laterales. Los soros están dispuestos en 
una fila sobre cada lado de los nervios principa¬ 
les, como en Dipteris , un género actual. Se cono¬ 
cen también del Mesozoico varios otros géneros 
íntimamente relacionados, con frondes y soros. 
Un dato interesante es que se han encontrado en 
estos géneros números de esporas por esporangio 
que varían desde 64 hasta 512. En el hemisferio 
Norte, en donde Polypodium es el principal repre¬ 
sentante, esta familia parece haber disminuido 
marcadamente su importancia durante el Cretáci¬ 
co superior y el Terciario. 

La mayoría de los géneros actuales, aproxi- 



FIGURA 21-44 Polypodium: A. una fronde mostran¬ 
do la forma de las pfnnulas, X 0,5; B, una oe las pínnulas, 
mostrando la nerviación y los soros exindusiados, X 1;C, 
esporangio con anillo vertical, X 100; D. una espora mono- 
rrasgada con verrugas poligonales o hexagonales, X 1000. 

madamente unos veinte, se encuentran en la re¬ 
gión tropical y subtropical, particularmente en 
Asia Oriental. En unos pocos géneros primitivos, 
el cilindro vascular es una sifonostela maciza; en 
la mayoría de los demás el cilindro es una dic- 
tiostela constituida por un anillo de filamento* 
vasculares (fig. 21-43 A, B). La mayoría de lo* 
géneros son epifíticos y están provistos de ur 
rizoma rastrero. Las frondes aparecen en dos fila? 
sobre el rizoma y pueden ser desde enteras hast* 
lobuladas o pinnadas (fig. 21-44 A, B). Casi todo; 
los géneros están caracterizados por la nerviaciór 
reticulada. Los soros son muy variables pero care 
cen de indusio; algunos soros son redondeados 
mientras que otros son diversamente alargados er 
el sentido de los nervios o paralelos al margen 
Los esporangios son pedunculados y tienen ui 
anillo vertical constituido por una sola fila di 
células (fig. 21-44 C). La dehiscencia es transver 
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sal. Las esporas de la mayoría de las especies son 
bilaterales y monorrasgadas, sin perisporio, y en 
muchos casos provistas de una ornamentación 
verrucOsSa y reticulada (fig. 21-44 D). 

El parecido en la ramificación de las frondes, 
en la nerviación y en la estructura de los soros 
indica que los géneros fósiles del Mesozoico son 
antecesores directos de los géneros actuales. Algu¬ 
nos investigadores han intentado relacionar esta 
familia con la de las Matoniáceas, que tiene fron¬ 
des parecidas. Sin embargo, en las matoniáceas 
existen indusios que recubren los soros, lo cual 
parece indicar que su relación con las polipodiá- 
ceas puede ser más bien lejana. 

Familia himenofiláceas. Los heléchos de esta 
familia tienen un limbo delicado, constituido por 
una sola capa de células. Esta familia se considera 




por lo general como primitiva, pero son escasos 
los fósiles que pueden atribuírsele con certeza. 
Ciertos fragmentos de frondes con esporangios 
encontrados en el Carbonífero se han descrito 
con el nombre de Hymenophyllum) estos espo¬ 
rangios tienen un anillo transversal u qblicuo pa¬ 
recido al de los de Hymenophyllum actuales. Sin 
embargo, algunos investigadores dudan de que los 
fósiles hayan sido correctamente interpretados y 
vacilan antes de aceptarlos como prueba de que 
hayan existido miembros de esta familia durante 
el Paleozoico. Ciertas esporas del Cretácico y del 
Terciario sen parecidas a las de Hymenophyllum. 

Los dos géneros actuales principales, Hym e- 
nophyllum y Trichomanes , suelen ser divididos 
en varios géneros, cada uno de ellos con una o 
más especies. Las plantas de estos géneros viven 
en zonas muy húmedas, especialmente en bos¬ 
ques lluviosos tropicales, en donde muchas viven 
en forma epifítica en hábitats sombríos. Geográ¬ 
ficamente, están muy ampliamente distribuidas, y 
se encuentran por lo menos desde latitudes de 
53° Norte hasta 45°Sur. 

Los rizomas son relativamente delgados y 
rastreros, y están provistos de pelos durante la 
primera fase de su desarrollo. Cuando existen, las 
raíces son adventicias. Las frondes parten en di¬ 
rección hacia arriba desde el ápice del rizoma, ya 
sea aisladamente o en pequeños grupos. El tama¬ 
ño y la forma de su limbo varía ampliamente, y 
puede ser entero o profundamente lobulado (fig. 


21-45 A, B). Como hemos observado anterior¬ 
mente su limbo tiene una sola célula de grosor, 
con la excepción de los nervios. La nerviación es 
abierta y dicotómica. En muchas especies de Tri¬ 
chomanes , se encuentran falsos nervios, filas sim¬ 
ples de células especializadas que parecen servir 


como soporte mecánico del margen del delicado 
limbo. 

El tejido vascular es protostélico, algunas ve¬ 
ces provisto de un considerable parénquima en el 
xilema. El cilindro vascular está rodeado sucesiva¬ 
mente por bandas de parénquima pericíclico y 
endedormis. El córtex de casi todas las especies 
es más delgado que el de las demás filicales (fig. 
21-45 F, G). 

Los soros están dispuestos en posición termi¬ 
nal junto al margen de la hoja, normalmente en 
el extremo de los lóbulos uninerviados o en los 
extremos de cada nervio (fig. 21-45 C). Cada soro 
se encuentra elevado sobre un receptáculo, y está 
cubierto por un indusio que origina dos expansio¬ 
nes de tejido: una de ellas partiendo de la super¬ 
ficie abaxial, y la otra partiendo de la adaxial. 
Estas expansiones cubren los soros hasta que se 
liberan las esporas. El desarrollo de los esporan¬ 
gios es gradual, con los de la parte superior del 
receptáculo que maduran al principio, y los de la 
parte inferior que lo hacen los últimos. Cada 
esporangio tiene un anillo oblicuo constituido 
por una sola fila de células y se abre por una 
fisura transversal (fig. 21-45 D). 

Las esporas son triangulares y están provistas 
de pared delgada, con una marca trirrasgada bien 
desarrollada, y una ornamentación que puede ser 
de granulosa a bacuiada (fig. 21-45 E). Su tama¬ 
ño varía entre 15 y 60 mieras, y su número varía 
también desde 128 a 512 por esporangio. La 
germinación se realiza rápidamente, pero los pro¬ 
talos crecen con lentitud. Hymenophyllum tiene 
un talo en forma de cinta, con lóbulos irregulares 
y rizoides marginales: Trichomanes tiene un pro¬ 
talo filamentoso, vanas veces ramificado. Tanto 
los anteridios como los arquegonios están implan¬ 
tados en los últimos lóbulos. Los anteridios son 
emergentes, poseen una pared constituida por va¬ 
rias capas de células y producen un número de 
espermatozoides superior al de las demás filicales. 
Los arquegonios están caracterizados por sus 
cuellos relativamente largos y curvados. 

El registro fósil nos ofrece pocos datos relati¬ 
vos a la evolución de las himenofiláceas, excep¬ 
ción hecha de la posibilidad de que hayan empe¬ 
zado en el Carbonífero. Probablemente estaban 
más extendidas durante el Mesozoico superior y 
el Terciario, por lo menos en el hemisferio Nor¬ 
te. Una especie actual hallada recientemente en 
las islas de la Reina Carlota, al oeste de la costa 
del Canadá, representa probablemente un resto 
de las floras del Terciario que persistió durante 
las glaciaciones del Pleistoceno. 



FIGURA 21-45 Himenofiláceas: A, una hoja de Cardiomanes, mostrando la nerviación 
V los soros marginales, X 0,5; B, fronde de Hymenophyllum, con esporangios sobre sus 
pínnulas distales, X 1; C, corte vertical de un soro de Trichomanes, mostrando el indusio 
(indi, x 100; D, esporangio con un anillo oblicuo, x 120; E, espora de Mecodium con un 
reborde engrosado junto a la marca trirrasgada, y una ornamentación ligeramente bacala¬ 
da, x 1000; F, un haz vascular de Hymenophyllum, mostrando el protoxilema (px), 
metaxilema (mxl, floema (flI, periciclo (peric) y endodermis (end), X 25; G, corte transver¬ 
sal del tallo de Hymenophyllum, con el haz vascular central y un rastro foliar (r fol), X 60. 
(C, D, según Bauer; F, G, según Boodle.) 
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FIGURA 21-46 Coniopteris: A, B, fragmentos de pin¬ 
nas, mostrando esporangios en A, x 1; C, D. soros con 
' indusio (indi recubriendo los esporangios fespf; C. X 20; 
D, X 40; E. una espora encontrada en un esporangio, 

X 400. (Según Harris, con permiso de British Museum-Na- 
tural History.) 

Las himenofiláceas se consideran con fre¬ 
cuencia como un grupo primitivo. Sin embargo, 
algunos de los supuestos caracteres primitivos 
—tales como su pequeño tamaño, limbo delgado, 
pequeña cantidad de tejido vascular y gametófi- 
tos diminutos- son con mayor probabilidad re¬ 
sultado de una reducción acompañada por una 
especialización ecológica a las condiciones húme¬ 
das. Otros caracteres, como los soros marginales, 
el taUo protostélico, la nerviación dicotómica y la 
gran producción de esporas y de espermatozoides 
son probablemente caracteres auténticamente pri¬ 
mitivos. Sin embargo, la presencia de indusios y 
el desarrollo gradual de los esporangios se consi¬ 
deran características evolucionadas, en compara¬ 
ción con las de las famüias primitivas como las 
osmundáceas y las gleicheniáceas. Probablemente 
las himenofiláceas no están directamente relacio¬ 
nadas con otras familias de las filicales; pueden 
haber evolucionado a partir de un grupo indepen- 
• diente incluido en el complejo protopteridales-ce- 

nopteridales. 

Familia dicksoniáceas. Los cinco géneros de 
esta familia corresponden principalmente a helé¬ 
chos arborescentes, predominantemente de los 
trópicos, pero también ampliamente extendidos 
por las regiones templadas cálidas del hemisferior 
Sur, particularmente por Australasia. 

Esta familia parece haber tenido su principio 
en el Mesozoico; en algunos horizontes del Jurási¬ 
co y del Cretácico se encuentran abundantes res¬ 
tos de heléchos que se suponen de esta familia. 



FIGURA 21-47 Un helécho arborescente en 
Rica, x0,02. (Fotografía cortesía de J. Kuijt.l 


Al parecer esta familia empezó a retirarse del 
hemisferio Norte durante el Cretácico superior, 
puesto que en el Terciario de Norteamérica son 
desconocidos los representantes fósiles de este 
grupo. 

El género fósü mejor conocido es Comopte- 
ris, que se encuentra abundantemente en el Jurá¬ 
sico del hemisferio Norte y esporádicamente en el 
del hemisferio Sur (fig. 21-46). Las frondes son 
por lo menos tres veces pinnadas, con pínnulas 
alargadas y con varios lóbulos. Los soros están 
situados en el borde de los lóbulos y están recu¬ 
biertos por expansiones indusiales, por lo cual 
recuerdan íntimamente los soros de los géneros 
actuales. 

Se conocen aproximadamente 30 especies 
distribuidas en cinco géneros, de entre los cuales 
Dicksonia y Cibotium son los que comprenden 
mayor número de especies. La mayoría de las 


FIGURA 21-48 Dicksoma: Sección transversal del 
tallo oe DicKsonia. con la sifonosteia anfifloica. córtex y 
epidermis. X 25; B. una parte de la estela de A, X 50. f! ex, 
floema externo; cor. córtex; fl in floema interno;m medu¬ 
la; x//, x ilema. 

especies corresponden a heléchos arborescentes, 
ya sea con troncos cortos y rechonchos, ya con 
rizomas prostrados con estructura de tronco (fig. 
21-47, 48 A). La parte superior del tronco está 
caracterizada por un grueso revestimiento de pe¬ 
los, que han sido usados por diversos isleños del 
Pacifico como material de relleno en tapicería. 
En la mayoría de los casos las frondes son gran¬ 
des, muy recortadas y tripinnadas; las pínnulas 
presentan una nerviación abierta y dicotómica 
(fig. 21-49 A, B). Los soros son claramente mar¬ 
ginales, y normalmente están situados en los ápi¬ 
ces de los nervios. 

Los esporangios están recubiertos por dos 
expansiones indusiales —una de ellas adaxial y la 
otra abaxial, al igual que en las Himenofiláceas. 
Los esporangios presentan un desarrollo gradual 
sobre el receptáculo y tienen un anillo oblicuo 
constituido por una sola fila de células. Las espo¬ 
ras son triangulares y trirrasgadas, con frecuencia 





FIGURA 21-4S Dicksoniáceas: A, parre de una fron¬ 
de de Cibotium, X 0.5; B, fronde fértil de Cibotium, con 
los esporangios situados hacia el margen de las pínnulas. 
X 0.5; C. esporangio de Cibotium, con un anillo vertical y 
oblicuo, X 130; D. una espora de Cibotium con la cicatriz 
trirrasgada flanqueada por costillas engrosadas, X 1000. 


de pared gruesa, con una ornamentación que pue¬ 
de ser de finamente granulosa hasta verrucosa 
(fig. 21-49 D). Las esporas germinan para formar 
protalos típicos, en forma de corazón, con una 
escotadura prominente, una zona en almohadilla 
y alas. Las esporas tienen un crecimiento y una 

maduración relativamente lentos. 

Los órganos sexuales son del tipo filicino ge¬ 
neral. Los anteridios son globulosos, con una 
cubierta de cinco células (incluyendo la célula 
apical), y producen muchos espermatozoides. El 
arquegonio tiene un cuello largo y curvado que 
sale muy por encima del protalo, normalmente 
con dos núcleos del canal del cuello. El desarro¬ 
llo del embrión no está bien conocido, pero al 
parecer pertenece al tipo filicino. 

Por su tipo evolutivo general y por sus prin¬ 
cipales características estructurales, las dicksoniá- 
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FIGURA 21-50 Protopteris: A, parte del tallo con las bases de los pecíolos (pee) en 
las que se encuentran cicatrices de los haces vasculares (h v). x 0.3; 3, esquema del tejido 
vascular en un corte fino del tallo, x 4. (A, según Corda; 8. según Seward, con permiso de 
la Cambridge University Press.) 


ceas ocupan una posición paralela a las ciate- 
áceas. Las principales diferencias estriban en !a 
posesión de esporangios abaxiales y de escamas 
sobre los troncos y frondes por parte de ias 
ciateáceas, que se describen a continuación. Sin 
embargo, por sus soros marginales y terminales, 
las dicksoniáceas son marcadamente distintas de 
ias ciateáceas, y toda relación entre eilas debe ser 
muy lejana. Las pruebas de que se dispone en la 
actualidad parecen indicar que existe una deriva¬ 
ción de las dicksoniáceas a partir de antecesores 
provistos de esporangios marginales. Pero si este 
grupo antecesor lo fue también de las ciateáceas 
no se sabe en la actualidad. 

Familia ciateáceas. Esta familia comprende 
un solo género actual, Cyathea , con unas 700 
especies ampliamente distribuidas por la zon in¬ 
tertropical y extendidas en ocasiones hasta la 
subtropical. Los hábitats propios son las monta¬ 
ñas elevadas y húmedas. Como ocurre en las 
dicksoniáceas, la mayoría de las especies son he- 
lechos arborescentes, en algunos casos con alturas 
de hasta unos 15 m. 

La historia de las ciateáceas se extiende des¬ 
de el Jurásico hasta la actualidad. Sin embargo, 
los restos fósiles son relativamente escasos, lo 


cual parece indicar que esta familia no fue nunca 
muy abundante desde el Jurásico. Uno de los 
mejores ejemplos es Protopteris , un tallo petrifi¬ 
cado de helécho arborescente encontrado en el 
Cretácico inferior (fig. 21-50). El talo está sem¬ 
brado de bases persistentes de las hojas dispuestas 
en espiral y en filas apretadas. Internamente, es 
una sifonostela con intersticios foliares. Los ras¬ 
tros foliares tienen sección en herradura, con la 
parte abierta dirigida hacia abajo. La estructura 
es muy parecida a la de algunas especies actuales 
de Cyathea. 

En el Jurásico, Terciario y Pleistoceno, y en 
horizontes del Jurásico y Cretácico de varios 
países del hemisferio Norte se han encontrado 
esporas relacionadas con las ciateáceas. 

Cyathea , el único género actual de heléchos 
arborescentes, está ampliamente distribuido po;el 
hemisferio meridional, hasta Nueva Zelanda por 
el Sur, y hasta América Central y la región Indo- 
Malaya por el Norte. En Africa es relativamente 
raro. 

Normalmente, el tallo es macizo y rechon¬ 
cho; en los ejemplares más viejos existe un grueso 
revestimiento de raíces adventicias negras entre¬ 
cruzadas que constituye el principal órgano de 
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FIGURA 21-51 Corte transversal de un tallo de 
Cyathea mostrando las meristelas en forma de V y nume¬ 
rosos rastros foliares (r fot), X 0,5. esc, esclerénquima, xit, 
xilema. (Según Ogura.) 



FIGURA 21-52 Cyathea: A, parte de la fronde mos¬ 
trando la disposición de las pinnas y de las pínnulas, 
X0.5; B, una pinna fértil con dos filas de esporangios 
sobre las pínnulas, X 0,5; C, un soro provisto de indusio 
en forma de copa, X 8; D, esporangio con un anillo 
oblicuo, x 120; E, una espora, mostrando la cicatriz tri- 
rrasgada y la región engrosada delimitada por la línea do¬ 
ble. X 500. 


fijación y de soporte para el tallo (fig. 21-1 B). 
La mayoría de los tallos tienen forma de cono 
invertido (obcónicos), se van ensanchando duran¬ 
te un trecho, en dirección al ápice, pero gradual¬ 
mente van adquiriendo un grosor constante. El 
cilindro vascular puede ser desde una sifonostela 
ligeramente disecada hasta una dictiostela verda¬ 
dera (fig. 21-51). En especies provistas de dictios¬ 
tela, cada meristela tiene forma de V, con los dos 
brazos dirigidos hacia la parte externa del tallo. 
Cada meristela está rodeada por un periciclo y 
una endodermis. Los cordones del xilema que se 
encuentran en la medula y en el córtex de mu¬ 
chas especies se interpretan en el sentido de que 
representan estelas internas reducidas, como las 
de los tallos de Matonia. Los rastros foliares 
están formados por varios cordones de xilema y 
de fio. ma que parten de distintos intersticios 
foliares y de los haces centrales de la medula. 
Normalmente el córtex es delgado y con frecuen¬ 
cia presenta bandas de esclerénquima bien des¬ 
arrolladas. 

Las frondes son de ordinario anchas y bi- 
pinnadas, con pecíolos bien desarrollados (fig. 
21-52 A, B). Las pínnulas son largas, provistas de 
un nervio central bien diferenciado y de nervios 
laterales dispuestos en forma pinnada, que con 
frecuencia son ramificados y siempre abiertos. 
Una característica típica de Cyathea es la abun¬ 
dancia de escamas, que cubren el ápice del tallo 
y la base de ios pecíolos. 

Los soros, claramente abaxiales, tienen con 
frecuencia una forma en copa; están dispuestos 
en dos filas, una a cada lado del nervio medio. 
Suelen existir indusios, pero pueden faltar en 
algunas especies en las cuales la protección corre 
a cargo de pelos originados por el receptáculo. 
Los esporangios son pedunculados y están fijos a 
un receptáculo elevado. El anillo, oblicuo, forma 
una línea continua alrededor de la pared del 
esporangio. El desarrollo de lefc esporangios es 
gradual. Cada esporangio produce de ordinario 
64 esporas. Estas son todas trirrasgadas, de forma 
circular o triangular, y su ornamentación puede 
ser lisa o ligeramente granulosa (fig. 21-52 E). Su 
tamaño varía de 30 a 70 mieras. 

Los protalos son cordiformes con rizoides 
entrecruzados y gametangios situados en la cara 
inferior. Los anteridios, globulosos, tienen de or¬ 
dinario una pared constituida por cinco células, 
de las cuales la externa actúa como célula-casque¬ 
te. Los arquegonios tienen el cuello largo y más 
o menos curvado, con uno o varios núcleos del 
canal del cuello recubriendo una célula del canal 
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TABLA 21-2 

SUBFAMILIAS Y GENEROS MAS IMPORTANTES 
DE LAS DENNSTAEDTIACEAS 


Subfamilias | 

Géneros 

Dennstaedtioideas 

Dennstaedtia o Microlepia 

Lindsayoideas 

Lindsaya 

Davallioideas 

Davallia 

Oleandroideas 

Nephrolepis 

| Pteridioideas 

Pteridium j 

1 Aspienioideas 

Asplenium 

1 Blecnoideas 

Blechnum 

; Lomariopsidoideas 

Elaphoglossum 

' Driopteridoideas 

Dryoptens 

Tectarioideas 

¡ Ctenitis 1 

; Atirioideas 

| Athyrium 


ventral. El desarrollo de nuevos esporófitos por 
apogamia se ha citado con frecuencia en Cyathea\ 
normalmente, se forman proliferaciones esporofí- 
ticas sobre una de las células de los primordios 
del cuello de los arquegonios en desarrollo. 

La relación filogenética más íntima de las 
ciateáceas parece ser la que existe con las gleiche- 
niáceas que se basa principalmente en los pareci¬ 
dos entre los soros y entre los esporangios. En 
ambas familias los soros están situados sobre las 
venas en ia superficie abaxial y los esporangios 
tienen anillos oblicuos. La evolución de las cía- 
teáceas tuvo probablemente lugar en una época 
situada entre el origen de Jos primeros heléchos 
gleicheniáceos en el Carbonífero superior y la 
primera aparición de los fósiles de las ciateáceas 
en el Jurásico inferior. Por lo menos un investiga¬ 
dor apunta que en el género Cyathea se está 
realizandó todavía una evolución muy activa. 

Familia dennstaedtiáceas. Esta familia, que 
fue descrita por primera vez por Holttum, com¬ 
prende 11 subfamilias de estructura reconocida¬ 
mente diversa, muchas de las cuales se clasifica¬ 
ron anteriormente dentro de las polipodiáceas. La 
justificación de lo que puede parecer una agrupa¬ 
ción artificial se basa en que todos los heléchos 
de la subfamilia parecen estar relacionados con 
un tipo primitivo, el género Dennstaedtia. Algu¬ 
nos géneros de cada subfamilia parecen estar más 
íntimamente relacionados con Dennstaedtia que 
los demás. 

El mayor problema que surge en la clasifica¬ 
ción de las filicales se centra en este complejo de 
subfamilias de las dennstaedtiáceas. La clasifi¬ 
cación está en una fase de continuo cambio, sin 
que se encuentren dos investigadores que estén 
de acuerdo. Por ejemplo Pichi-Sermoli han eleva¬ 


do muchas de las subfamilias de Holttum a la 
categoría de orden o de familia y han distribuido 
los géneros en un total de 44 familias. Copeland, 
en otro tratado muy conocido, ha establecido 
varias familias no admitidas por Holttum y estu¬ 
dia algunas de las subfamilias que Holttum in¬ 
cluía en las dennstaedtiáceas dándoles la catego¬ 
ría de familias. Hasta ahora, es imposible decir 
cuál es el sistema más natural y por ello más 
deseable; habríamos podido justificar la elección 

de cualquiera de estos sistemas. 

Las subfamilias de dennstaedtiáceas, junto 
con los géneros correspondientes que tienen una 
distribución geográfica más extensa, aparecen en 
la lista de la tabla 21-2. Hay que destacar que los 
géneros incluidos en esta lista no han sido selec¬ 
cionados como característicos de cada subfamilia. 
Esto habría sido imposible en la mayoría de los 
casos, puesto que los géneros que se incluyen en 
cada subfamilia varían tan ampliamente en sus 
características que no se puede Tomar ninguno de 
ellos como típico o representativo. 

Los párrafos siguientes esbozan algunas de 
las características principales de la familia, subra¬ 
yando las tendencias en las características estruc¬ 
turales. Para una información más completa soore 
las subfamilias y los géneros cabe relenrse a ios 
trabajos de Holttum incluidos en la bibliografía. 

Dennstaedtia se considera como el género 
más primitivo; sus características se toman como 
el dato con el cual se relacionan las modificacio¬ 
nes de las subfamilias. El tallo de Dennstaedtia y 
de los géneros con él relacionados es un rizoma 
rastrero cubierto de pelos. La mayoría de las 
otras subfamilias tienen rizomas rastreros o trepa¬ 
dores, con tallos erectos y columnares; todos los 
tipos de tallo están provistos de escamas. El siste¬ 
ma vascular varía desde una protostela hasta una 
sifonostela o una dictiostela; algunas especies tie¬ 
nen una disposición policíclica. El número de 
rastros foliares varía de uno a varios y normal¬ 
mente es característico del género. Como en 
otros heléchos, la endodermis circunda un penci- 
clo; en algunas dictiostelas la endodermis se en¬ 
cuentra rodeando cada haz vascular (p. ej. en 
Pteridium). 

Las frondes son muy variables: ramificadas y 
finamente divididas en Dennstaedtia y en algunos 
otros géneros, pero reducidas a un limbo simple 
en otros.'Las pínnulas y la nerviación son igual¬ 
mente variables; las formas enteramente reducidas 
provistas de nerviación reticulada han derivado 
posiblemente de los tipos lobulados provistos de 
nerviación abierta. Algunos ejemplos de pínnulas 
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con su nerviación y soros pueden verse en la 
figura 21-53. 

Dennstaedtia tiene soros marginales situados 
en el extremo de las venas y cubiertos con indu- 
sios de expansiones abaxiales o adaxiales que 
forman una copa. De acuerdo con Holttum, los 
soros de las diversas familias presentan una diver¬ 
gencia en tres tipos principales (fig. 21-54). 

1. Soros de fusión. Estos han evolucionado 
al parecer por fusión lateral de soros individuales 
del tipo Dennstaedtia ; forman una línea en el 
margen del limbo o cerca de él. En diversas 
especies del género Lindsaya se encuentra una 
serie completa de fases que ponen de manifiesto 
esta fusión. 

2. Soros circulares. Estos soros más o menos 


redondeados están situados sobre los extremos de 
los nervios o justo detrás de los extremos, con 
varias formas de indusios o algunas veces sin 
indusios. Entre las diversas subfamilias encontra¬ 
mos ejemplos diversos de este tipo (por ejemplo, 
en los génei^s Nephrolepis, Asplenium, Dryopte- 
ris, y otros). 

3. So ros alargados. Estos se dividen en tres 
subtipos, según sea la posición y el origen del 
soro y de los nervios: a lo largo de uno de los 
lados del nervio, como en Asplenium, y partien¬ 
do de un soro redondeado; a lo largo de uno o 
de los dos lados del nervio, como en Athyrium, y 
también originándose a partir de un soro redon¬ 
deado; o a lo largo de nervios fusionados íntima¬ 
mente con el nervio medio, como en Blechnum, 
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FIGURA 21-54 Tres tipos de soros de las Dennstaed- 
tiáceas: A, soros de fusión, X 1; B, soros alargados, X 1; C, 
soros circulares, X 1. (Según Holttum. con permiso del 
Government Printing Office, Singapur.) 
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FIGURA 21-55 Cuatro tipos de esporas de las Denns- 
taedtiáceas: A, E/aphoglossum, con un grueso perispo- 
rio fperi) piloso que rodea el endosporio (end), X 1000; B, 
Asplenium, también con un endosporio y un perisporio 
diferenciados, X 1000; C,Pteris , de espora trirrasgada, con 
una franja externa (fr) sobre la pared, X 1000; D, Davallia, 
con verrugas hexagonales que confieren a la pared de la 
espora un aspecto de empedrado, X 1000. 


TABLA 21-3 

CARACTERES PRLMITIVOS Y EVOLUCIONADOS 

DE LAS FILICALES* 


' Olcor*Jr¿^> 


! 

PRIMITIVO 

tallo 

i 

rizomas delgados y 
reptantes, con 
dos filas de fron¬ 
des sobre la su¬ 
perficie superior; 
protostélico; cu¬ 
bierto de pelos 

frondes 

grandes y muy ra¬ 
mificadas; ramifi¬ 
cación dicotómi- 
ca; nerviación 
abierta y dicotó- 
mica 

soros 

simples 

; esporangios 

i 

1 

é 

t 

: 

terminales o mar¬ 
ginales; grandes y 
de pared gruesa; 
pedúnculo robus¬ 
to; anillo consti¬ 
tuid») por grupos 
de células no es¬ 
pecializadas; gran 

número de csdo- 

• 

ras 

' gametófítos 

i 

i 

; i 

I 

grandes; talo apla¬ 
nado dorsiven-; 
tralmente y grue¬ 
sa zona en al¬ 
mohadilla; crecí-] 
miento y madu- : 
ración lentos 

í anteridios 

1 

• 

| 

grandes; más de| 
cuatro células en 
la pared; varios ¡ 
centenares de es-! 
permatozoides 

i arquegonios 

1 

I I 

cuello largo y rec¬ 
to con varias o 
muchas células 
del cuello 
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dencia a mezcla¬ 
dos 




la superficie aba¬ 
xial; pequeños yj 
de pared delgada;: 
pedúnculo tino;¡ 
anillo formado? 
por una sola fila 
de células; crecí-¡ 
miento y madu-i 
ración rápidos ? 


dos y sin zona en j 
almohadilla; no; 
ramificados; ere-; 
cimiento y ma- j 
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FIGURA 21-56 Clasificación de las Filicales en la quetes familias están agrupadas por 
Imeas de trazos de acuerdo con sus supuestas relaciones flogenéticas. Los números tradu¬ 
cen los sucesivos grados de evolución relativa expresadas en tanto por ciento. (Según 
Sporne. con perm.so de Hutchinson & Co., Ltd.) 
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de células del 
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•Compilado de Bower. Eames, Holttum y Sporne. 


v posiblemente procedentes de un soro redondea¬ 
do, como en Asplenium. 

Las esporas de estas subfamilias presentan 
también una gran variedad de características (fig. 
21-55). Son frecuentes tanto formas monorrasga- 
das como trirrasgadas, algunas veces incluso den¬ 
tro del mismo género, como ocurre en Lindsaya. 
Algunas esporas tienen un perisporio bien des¬ 
arrollado en forma de cubierta suplementaria que 
recubre la pared de la espora. La ornamentación 
varía desde lisa hasta fuertemente baculada o 
groseramente verrucosa. En general, la morfología 
de las esporas está de acuerdo con la clasificación 
basada en otras características estructurales, pero 
se conocen algunas discrepancias. 

Los primeros fósiles asignables a esta familia 
pertenecen al período Jurásico inferior y han 
sido relacionados con un helécho actual, Davallia. 
En el Cretácico inferior, se encuentran con mu¬ 
cha frecuencia improntas de hojas de varios géne¬ 
ros que atestiguan el incremento de la abundan¬ 
cia de especies de esta familia dudante esta época. 
Durante el Cretácico superior y el Terciario infe¬ 
rior. muchos de los géneros modernos estaban ya 


ampliamente distribuidos, algunos viviendo en la¬ 
titudes muy nórdicas, hasta Groenlandia, islas 
Spitzberg y Siberia. Como ocurre en los heléchos 
de otras familias, el enfriamiento general de los 
climas que causó el avance de los hielos en el 
Pleistoceno se refleja en la limitación de muchos 
géneros a regiones tropicales y subtropicales. Ac¬ 
tualmente. las subfamilias de este grupo son espe¬ 
cialmente abundantes y extendidas por el hemis¬ 
ferio meridional, con relativamente pocos géne¬ 
ros que alcancen los climas templados y fríos del. 
hemisferio septentrional. 

Con este grupo tan diverso de heléchos y la 
falta general de documentos fósiles, es muy difí¬ 
cil determinar las interrelaciones filogenéticas de 
este grupo con un margen mínimo de confianza. 
Halttum supone que Dennstaedtia derivó de las 
dicksoniáceas, basándose en el parecido existente 
en estructuras como los soros marginales con 
expansiones indusiales, los esporangios graduales 
y el anillo oblicuo. A partir de Dennstaedtia y de 
géneros con él relacionados, hace derivar cuatro 
líneas principales de desarrollo que conducen a 
las demás subfamilias. Este es un buen ejemplo 
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FIGURA 21-57 Marsileales: A aspecto genera, de V ías raíces, X 1; C. 

2K en -.es: C, según U—n en -es. con P^.so de 

McGraw-Hill Book Co.) 


de sene de clasificación fenética basada en e! 
carácter primitivo o evolucionado de las caracte¬ 
rísticas de las plantas actuales. 

Existe buena evidencia de que por lo menos 
algunas de las subfamüias de las dennstaedtiaceas 
están todavía en evolución. En conjunto, esta 
familia parece relativamente joven, y es probable 
que realice todavía un gran desarrollo evolutivo. 

FILOGENIA DE las filicales. En las des¬ 
cripciones de las diversas familias de las filicales, 
se han hecho diversas referencias a los represen¬ 
tantes fósiles. Gracias a un registro fósü bastante 
bueno, conseguimos datar el origen, y en algunos 
casos podemos seguir el desarrollo evolutivo de la 
mayoría de las familias. Además, podemos reco¬ 
nocer características auténticamente primitivas en 
miembros fósiles antiguos. Aplicando los criterios 
de primitivismo a las familias en las cuales existe 
poco o ningún registro fósü, nos es posible trazar 
una clasificación filogenética para todas las fa¬ 
milias, como la de la figura 21-56. En eUa, las 
familias más primitivas se hallan en el centro, y 
las más avanzadas se encuentran en distintos pun¬ 
tos de la escala del 0 al 100. Las líneas de trazos 
delimitan áreas de afinidad en las cuales las fami¬ 
lias o subfamüias están con la mayor probabüi- 
dad íntimamente relacionadas. Este diagrama no 



ira 21-58 Corte transversal de un tallo deMar- 
mostrando la estela y el córtex con aerénqu.ma, 
3. aer, aerénqu.ma con grandes 

pidermis; end i. endoderm.s interna; fl . floema mter 
rw. metaxilema .ende, endoderm.s externa, fl ,». «oe 
xterno; px. protoxilema. (Según Smith. con perm.so 


comprende los antecesores fósües de los grupos, 
hacer esto requeriría introducir una tercera di¬ 
mensión en la construcción del diagrama (fig. 

28-1) 

Algunas de las características primitivas y 
evolucionadas que se emplean para determinar a 
filogenia de los heléchos aparecen en la tab a 
21-3 Las características que suelen usarse para la 



21 59 Esporocarpo de Marsi lea: A. dos cortes verticales de esporocarpo lespor). mostrando soros que 
contienen microsporang^s a «a izquierda y soros con megasporang.os a la derecha, x 15; B, anillo gelatinoso con los soros 
— fuera^el esporocarpo endido, *4; ^anil, gejathioso ^ comprante extendido y esporang.os 


clasificación son las^e los soros y las de los 
esporangios, pero los otro; criterios se usan con 
frecuencia para corroborar el resultado de los 
primeros. 

ORDEN MARSILEALES. Hasta hace poco las 
plantas de este orden acostumbraban a reunirse 
con las salviniales en un solo orden, ei de las 
hidropteridales. Esta clasificación comente estaba 
basada sobre la heterosporia y el hecho de que 
estas plantas son normalmente acuáticas. Sin em¬ 
bargo, las diferencias estructurales entre los géne¬ 
ros son suficientemente grandes para autorizar la 
escisión del complejo en por lo menos dos órde¬ 
nes. 

Los tres géneros de las marsileales son Pilu- 
laria, Regnellidium , y Marsilea. Los últimos dos 
géneros están más íntimamente relacionados, y 
con frecuencia se sitúan en una familia separada, 
la de las marsileáceas. La historia de este orden 
es escasa. La única información de que dispone¬ 
mos procede del descubrimiento de esporas idén¬ 
ticas a las de Pilularia en rocas del Jurásico de 
Nueva Zelanda. Sin embargo, los restos vegetati¬ 
vos son delicados, y es posible que los otros dos 
géneros tengan una historia fósil no descubierta 
todavía. 

Morfología. Los tres géneros son pequeños y 
tienen rizomas rastreros y ramificados (fig. 
21-57). De su superficie inferior parten raíces 
adventicias, normalmente arrancando de los nu¬ 
dos. Las hojas están implantadas sobre la superfi¬ 
cie superior, en algunos casos en dos filas. Las de 
Marsilea y de Regnellidium tienen folíolos lobula¬ 


dos, mientras que las de Pilularia carecen de 
limbo. Los nervios de Marsilea se anastomosan 
para formar un retículo; los de Regnellidium son 
finamente dicotómicos. Cuando las plantas son 
acuáticas los folíolos flotan sobre la superficie 
del agua; en los ejemplares terrestres son erectos 

o más o menos extendidos. 

Los rizomas de todas las especies tienen dis¬ 
posición anfifioica en el tejido vascular (fig. 
21-58). El xilema es exarca o mesarca, con tra- 
queidas escalaníormes. Los intersiticios foliares 
son grandes, con rastros foliares sencillos que 
penetran en los pecíolos. Normalmente se en¬ 
cuentra una endodermis externa y otra interna, 
aunque Pilularia carece con frecuencia de la capa 
interna. El córtex contiene cavidades aeríferas 
dentro del parénquima: este tipo de tejido, deno¬ 
minado aerénquima, es muy frecuente en las 
plantas acuáticas. Seguramente interviene en ios 
intercambios de gases y en dar a los órganos 
sumergidos de las plantas la flotabilidad nece¬ 
saria. 

Esporangios. Los esporangios de las marsilea¬ 
les están sostenidos por una estructura especial 
denominada esporocarpo (fig. 21-59). Es éste un 
receptáculo duro, en forma de semilla, que puede 
ser redondeado o reniforme. Normalmente se in¬ 
terpreta como derivado de una hoja fértil pinna- 
da que ha quedado plegada hacia el interior y 
después soldada a lo largo de los bordes. Los 
esporocarpos están implantados en las axilas de 
las hojas o directamente sobre los pecíolos. 

En el interior del esporocarpo, los esporan¬ 
gios de Marsilea se encuentran sobre receptáculos 
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FIGURA 21-60 Marsileales: A, micróspora de Marsilea, mostrando el perisporio (peri), x 1000; B, micróspora de 
Pilularia. mostrando la cicatriz trirrasgada y la pared esporal externa finamente plegada, X 1000; C, 0, dos fases del 
desarrollo de la célula del gametófito masculino en el interior de la micróspora (c esp. células espermatógenas; cel p, 
células de la pared), X 355; E, un espermatozoide de Marsilea , mostrando su cuerpo celular arrollado en espiral y los 
largos flagelos í!f), X 1200; F, embrión saliendo fuera del arquegonio de la megáspora, con su primordio caulinar (pr c), 
primordio foliar (pr f), primordio radical (pr r) y pie (p) , X 30. (C-E, según Sharp, con permiso de Botánica/ Gazette ; F, 
según Sachs.) 


encerrados en soros. Los soros están dispuestos 
en dos filas laterales sobre las paredes internas 
(fig. 21-59 A). Cada uno de los soros es elíptico, 
está cubierto por un indusio y tiene un recep¬ 
táculo alargado con un único rastro vascular. El 
receptáculo presenta macrosporangios a lo largo 
de la costilla apical y microsporangios hacia ia 
base. La disposición que se encuentra en Pilularia 
y en Regnelüdium es básicamente 1a misma que 
en Marsilea. 

Cuando está inmerso en agua, el esporocarpo 
se abre en dos valvas y los soros son expulsados 
de una forma realmente única ífig. 21-59 B, C). 
Un anillo gelatinoso que se encuentra en el in¬ 
terior del esporocarpo se hincha y emerge por la 
hendidura de la pared, arrastrando los soros al 
exterior. El indusio de cada soro se disgrega 
pronto y las esporas se dispersan directamente o 
germinan dentro del soro. 

Tanto los macrosporangios como los micros¬ 
porangios producen 32 o 64 esporas, pero todas 
ellas degeneran con la excepción de una. Las 
micrósporas tienen aproximadamente 50 mieras 
de diámetro, son trirrasgadas, y en Pilularia están 
revestidas por un perisporio (fig. 21-60 A). Las 
macrósporas tienen varios centenares de mieras 
de diámetro, son trirrasgadas y normalmente elip¬ 
soidales (fig. 21-60 B). En Marsilea, la marca tri¬ 
rrasgada de las macrósporas está elevada encima 
de una papila, y la capa celular externa se geüfica 
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FIGURA 21-61 Gametófito femenino y embrión de 
Marsilea: A, megáspora con un primordio anteridial en el 
ápice, X 35; B-D, fases del desarrollo del arquegonio, con 
las células del cuello (cel c) y el óvulo en D, X 180; E, F, 
dos fases iniciales del desarrollo embrionario, donde pue¬ 
den situarse los primordios de la raíz (r). hoja (h), tallo 
(ta) y el pie (p). {Según Haupt, con permiso de McGraw- 
Hill Book Co.) 



FIGURA 21-62 Aspecto general de las raíces, hoias 
y esporocarpo: A, de Salvinia, x 10; B-D, de Azoila; B. 
C, x 10; D, esporocarpo, X 25. (Según Martius, en 
Eames, con permiso de McGraw-Hill Book Co.) 

cuando se humedece. Si las condiciones del medio 
son adecuadas, ambos tipos de esporas germinan 
casi inmediatamente después de ser liberadas. 

El gametófito masculino, constituido por 
nueve células, se desarrolla en el interior de la 
pared de la micróspora (fig. 21-60 C, D). Al lle¬ 
gar a la madurez, está constituido por una sola 
célula protaliana, seis células de revestimiento y 
dos células espermatógenas centrales. Las células 
espermatógenas se dividen para formar 16 esper¬ 
matozoides, que salen por un desgarrón de la 
pared de la micróspora. El espermatozoide está 
arrollado en espiral apretada y posee flagelos pos¬ 
teriores (fig. 21-60 E). 

También el gametófito femenino se des¬ 
arrolla endospóricamente, y la primera división se 
realiza inmediatamente debajo de la marca trirras¬ 
gada. Al llegar a ia madurez el gametófito está 




FIGURA 21-63 Esporocarpos de las Salviniales: A, 
Salvinia. X 80; B, Azoila. X 100. (Según Martius, en 
Eames, con permiso de McGraw-Hill Book Co.) 


constituido por un arquegonio sencillo, unas po¬ 
cas células de revestimiento en el ápice, y una 
sola célula basal llena de materiales alimenticios 
de reserva (fig. 21-61 A). Al llegar a la madurez, 
el arquegonio y una cantidad limitada de tejido 
del gametófito salen al exterior por una papila. 
El arquegonio está situado en posición privilegia¬ 
da para recibir el espermatozoide, que queda 
atrapado en el revestimiento gelatinoso. Después 
de la fecundación, el zigoto se divide muy rápida¬ 
mente para formar cuatro partes, cada una de las 
cuales se diferencia en un órgano distinto. Las 
dos exteriores originan la hoja y la raíz, las dos 
interiores, el tallo y el pie. Las células del game¬ 
tófito continúan revistiendo el embrión joven du¬ 
rante un cierto tiempo antes de disgregarse (fig. 
21-60 F). 

Filogenia. Varios especialistas opinan que las 
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marsileales están relacionadas con las filicales 
particularmente las de las familias esquiceaceas, 
himenofiláceas y ciateáceas. Esto se basa en pa¬ 
decidos estructurales, especialmente en los espo¬ 
rangios, hojas, pelos epidérmicos y anatomía. Sm 
embargo, no hay especies que establezcan el paso 
entre las marsileales y ningún otro grupo y, por 
ello las interrelaciones enunciadas, si es que son 
reales, deben de ser lejanas. Aunque las esporas 
de Pilularia del Jurásico de Nueva Zelanda nos 
hablan de una historia que se remonta por lo 

menos al Mesozoico, un conocimiento claro de la 

filogenia debe esperar futuros descubrimientos de 
fósiles. 

ORDEN salviniales. Los heléchos de este 
orden son pequeños y acuáticos, y se encuentran 
libremente notantes en estanques y lagos de agua 
- dulce. Se conocen solamente dos géneros: A.olla, 
con unas cinco especies, y Salvinia con trece (fig. 
21-62 A, B). Ambos son heterósporos y tienen 
los esporangios encerrados en esporocarpos. Las 
especies de estos géneros se diferencian marcada 
mente por los detalles estructurales, y de ordina- 
rio se clasifican en dos familias separadas. 

La historia de las salviniales es relativamente 

reciente. Salvima se ha citado del c «táaco su¬ 
perior y Atolla se ha encontrado en abundancia 
en rocas terciarias de algunas localidades de Ame¬ 
rica del Norte, Europa y Asia. 

Morfología. Las plantas de estos dos géneros 

tienen tallos ramificados muy delicados que des¬ 
cansan en posición plana sobre el agua. En Sato 
rúa, las hojas se disponen en verticilos da tres 
dos de ellas dispuestas lateralmente, la tercera 
sumergida y escindida en filamentos parecidos a 
pelos. Esos filamentos son pluricelulares y rígi¬ 
dos y al parecer funcionan como raíces. En 
Atolla, las hojas son espatuladas y están dispues- 
tas en forma alterna, en dos filas. Cada una de 
las hojas está dividida en dos lóbulos. El supeno 
es fotosintetizador, posee estomas, y se mantiene 
en contacto con el aire. El lóbulo inferior es 
incoloro y probablemente actúa absorbiendo 
agua Atolla se diferencia de Salvima por poseer 
raíces verdaderas que penetran en el agua partien¬ 
do de los nudos de las ramas. Además de capta 
sustancias nutritivas, las raíces ayudan también 
probablemente a mantener la orientación de la 

planta en el agua en movimiento. 

A diferencia de los de las marsileales, los 

esporocarpos de Atolla y de Salvinia representan 

un soro único, y la pared del esporocarpo es un 

indusio modificado. Normalmente los dos géneros 


producen macrosporangios y microsporangios en 
esporocarpos pertenecientes a la misma plan a. 

Los esporocarpos de Atolla se encuentran unidos 
a la primera hoja de una rama lateral (fig. 

21-63 B). Los microsporangios que producen son 
grandes y redondeados, mientras que los que tie¬ 
nen un solo macrosporangio son pequeños y lige¬ 
ramente alargados. En ambos esporocarpos los 
esporangios originan receptáculos alargados. 
Aunque tanto los micro como los macrosporan¬ 
gios empiezan a diferenciarse sobre cada re ^P' 
táculo, uno de los tipos suele abortar, con lo cual 
los esporangios maduros son de una sola clase. 

Los esporangios de Atolla originan una es¬ 
tructura pecuüar denominada periplasmodio. Se 
trata de una masa multinucleada y muc.lag.nosa 
que se origina a partir del tapete de la pared del 
esporangio. En los macrosporangios el penp.as- 
modio se separa en cuatro sectores denominados 
másulas. Una de ellas rodea la única macróspor 
funcional, mientras que las otras tres se sitúan 
como un casquete en lo alto. La «acio*»» 
germina formando un pequeño protalo prominen¬ 
te que contiene de uno a varios arquegonios El 
periplasmodio del microsporangio se escinde tam¬ 
bién en un número variable de masulas. Cada una 
de ellas tiene rmcrósporas incluidas cerca del bo. 
de extemo, que son tnrrasgadas y tienen de 15 a 
15 mieras de diámetro. En algunas especies, cada 
másuia termina en filamentos rematados por 
ganchitos. Estos se enredan fácilmente con las 
másulas de las megásporas, facilitando asi fe 
cundación. El gametófito masculino se desarrolla 
en un anteridio único que acaba produciendo 
ocho espermatozoides. 

Los esporocarpos de Salvinia son parecidos a 
los de Atolla, con la excepción de que lugar de 
una sola macróspora se desarrollan muchas, y que 
en el microsporangio se produce una sola másuia 
(fie 21-63 A). El macrogametofito se desaíro 
principalmente en el interior de la macrospora 
aunque sale ligeramente al exterior y pone a 
varios arquegonios en contacto con el medio para 

ser fecundados. . 

Filogenia. Las interrelaciones entre las salvi- 

niales y los demás heléchos son completamente 
desconocidas, y este orden se considera en gene¬ 
ral como un grupo especializado entre los helé¬ 
chos. Algunos investigadores han sugerido la posi¬ 
bilidad de que exista una relación filogenetica 
con las himenofiláceas, basándose en supuestas 
similitudes en la estructura de los esporangios. 
Sin embargo, este nexo parece ser muy tenue y, 
si existe alguna relación en este sentido, es muj 


456 PLANTAS VASCULARES 


Si el primer resto fósil de los represen- 
de este grupo, hallado en el Cretácico 
, está correctamente interpretado, es posi¬ 


ble que los dos géneros de Salviniales pueden 
corresponder a antecesores, reducidos y especiali¬ 
zados, de algunas filicales del Mesozoico. 
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DIVISIÓN PTERIDOSPERMÓFITOS 


Las plantas de esta división se conocen solamente en forma 
fósil. Se encuentran desde el principio del Carbonífero h asta e! 
Cretácico , y parecen haber alcanzado su máximo numero y su 
mayor diversidad estructural a finales del Carbonífero. 

Las ptendospermas o heléchos con semillas”como se ies ha 


llamado con frecuencia, se c aracterizan por sus- frondes con aspecto 
de helécho, que pr esentan órganos productores tanto de semillas 
como de polen . Las semillas presentan similitudes estructurales con 
lasHe Jos cicadófitos modernos, mientras que muchos de los órgano s 
formadores de polen s op^siQan gios forma dos^ por esporan gios despro¬ 
vist os de aniil o. Entre otras características cabe contar el xilema 
secundario provist a de poros areolados sobre la pared radriTT un 
córtex prominente^constituido por'"fúam’e’ntosTTbrososT y" graiTdes^ 
cicatrices Tobares q ue com prenden de uno a varios filamentos vascu¬ 
lares. Algunas de las pteriíospermas eran ^arbóreas , mientras oTTas~ 
eran, según parece, plantas más pequeñas, más o menos dec um- 
bentes.^ 


Antes de 1903 se creía que muchas de las frondes que apa¬ 
recían en las rocas del Carbonífero correspondían a heléchos verda¬ 
deros, y el Carbonífero se ha denominado en general la “Edad de 
los Heléchos”. En 1903, se pudo demostrar que una semilla pertene¬ 
cía a la misma planta que un género provisto de frondes como las 
de los heléchos. De aquí partió la idea del grupo de las pteridosper- 
mas. A partir de aquel momento se descubrieron muchas semillas y 
órganos productores de polen unidos a frondes y se tiene actualmen¬ 
te una idea bastante buena acerca de las pterkiospermas. Sin embar¬ 
go, no hay duda de que nuevos descubrimientos fósiles reforzarán 
aún más nuestro conocimiento. 
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Las pteridospermas se clasifican normalmente 
en cinco familias. Dos de ellas están limitadas al 
Paleozoico y las otras tres se encuentran en el 
Mesozoico. Aunque todas las familias se conside¬ 
ran en general como verdaderas pteridospermas, 
presentan una gran diversidad estructural, y sus 
exactas interrelaciones filogenéticas no son bien 
conocidas. 


PTERIDOSPERMAS DEL 
PALEOZOICO 


Familia ¿jiginopteridáceas j Esta familia del 
Car bonífero comprende una especiftj^lásica f [¿> , ^> 
nopteris o ldhamia, primera planta en la que se 
p¿itf áFrramiiesto que poseíala~Ia vez frolTde s 
del tipo de^os heléchos y semillas (f igT22-l). El 
jallo, que alcanza un diámetro d e unos 3 cm , 
contien e una medula central rodeada por hac es 
mesarcas de xilema y d e floema (fig. 22-2, 3). El 
xilema secundario y empe rna f orman un estre- 
cho cilindro por fuera del haz primario. Eljcüe- 
ma s ecundario posee amplias Tráqueidas con _po- 
ros areolados v ~ numerosos radios . Fo T fuera del 
floema se cundario existe un córtex parenquimá ti- 
có inteme, y un córtex externo formado por 

^encufintjan células parenqu imáticas . La s uperfi cie 
» ext erna de loslaHos mas pequeños está recubier¬ 
ta por glándulas pedunculadas de cabeza giobuio- 
\sa. A p artir ~<Te céMa^~fí^~coftex~mterno pare ce 
haberse difer enciado, en los ta llos más desarro lla¬ 
dlos. una pendermis.- 

Las hojas de Lygin opter is superan el me dio 
metro de lon gitud v tienen aspecto de fronde d e 
helécho con ramificación pinnada . Las pínnulas 
tienen varios lóbulos y está n co nstreñidas'en la 
basé. Las "senT tüaS ~Se~T'yginoptens se enc uentran 
en la parte ap iral lag Sondes (fig. 22^3 A). 
Ca3a_ semilla , de forma ovoide_y de aproximada¬ 
mente 5 mm de longitud, está f ormada por un 
ga metofito Tnt eim_fcDcerrado poi ja pa red, del 
e sporangio, !&-<nucela^ Esta está a su vez rodeada 
po r un integumen to simple, que deja una estre- 
cha abértura, el micrópilo, situado en la parte 
apical de la semilla. En esta zona, la núcela se 
proyecta hacia el exterior formando un pico que 
p enetra en un a cavidad en forma de botella , la 
/clmar ji Tpolínic£ que se encuentra entre el pico, y 
la parte superior arqueada del integumento. Se ha 
hecho la conjetura de que los granos de polen 
que se encuentran en la cámara polínica produ¬ 
cían espermatozoides que fecundaban directa- 



FIGURA 22-1 Reconstrucción de una parte de Ly- 
ginopxeris oldhamia, mostrando raíces, tronco y frondes, 
X 0.5. (Según Emberger, con permiso de Masson et Cié.) 

mente el óvulo en el interior del arquegonio, al 
igual que en ios cicadóñtos actuales. La totalidad 
de las semillas está encerrada en una cúpula, 
constituida por segmentos provistos de glándulas 
globulosas, que recubría completamente la se¬ 
milla al llegar ésta a la madurez. Estas glándulas, 
idénticas a las de los tallos y de los pecíolos de 
las frondes, constituyen una prueba importante 
que nos permite relacionar fragmentos aislados de 
semillas, de hojas y de tallos. 

Aunque los órganos formadores de polen no 
se han encontrado nunca unidos a Lyginopteris, 
se considera que son parecidos a los denominados 
Crossotheca (fig. 22-4 B). Los órganos formado- 
res de polen de Crossotheca están formados por 
un eje central con ramas laterales rematadas por 
apéndices ligeramente aplanados. Los esporangios 
cuelgan del margen de la superficie inferior de 
cada apéndice. En por lo menos una especie, las 
esporas son trirrasgadas, de pared lisa y miden de 
43 a 58 mieras. 

Otros tallos, hojas y semillas hallados en ro¬ 
cas del Carbonífero son muy parecidos a Lygi¬ 
nopteris y se clasifican dentro de la misma fami¬ 
lia. 

Familia Jnéduíosaceasj Es esta otra familia de 
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FIGURA 22-2 
rastro foliar; mx. 


Corte transversal del tallo de Lytfnopfr*. mostrando la estela y el córte*. X: 4£. córtex interno: 
netaxilema: ce. córtex externo: fl. floema; px, protox.lema; xr/sec. x.lema sacundano. 


nuc 



cup 



FIGURA 22-4 Lyginopteris: A, semilla V cúpula con los haces vasculares en negro. 
x < );B.Crossotheca. proDaole organo polín íí ero de Lyginopteris. con los esporangios colgan- 
oo de la superficie inferior de apéndices apianados, x 2. cup, cúpula; r mi. revestimiento 
del integumento; c cení, columna central; ¡nt. integumento: nuc. núcela; c p. camara 
polínica. (A, según Oliver y Scott; B. según Andrews, con permiso de John W.ley & Sons. 

Inc.) 



i lema secundario. 


pteridospermas del Carbonífer o, que se distingue 
por los .tallos polistélicos. La mayoría de los 
tallos se clasifican dentro de un solo género, 
Medullosa, un buen ejemplo del cual e ^MeduIlo ^ 

sa nqei.j 

Una vez reconstruida, Medullosa noei esta 


formada por u n tro nco dejmos J__m de altura, 
con raíces en pu ntal afe edfidor de la base, y 
frondes dispuestas en espiral hac ia_la_parte_alta 
(fig. 22-5). La zona central del tallo está recu¬ 
bierta por baseí foliares numerosas. Las frondes 
están ramificadas dicotómicamente y tienen una 


dis posición pinnada. tanto en las pínnulas secun - 
dariasjg mo en las terciari as. 

La anatomía del tallo es muy característica 
(fig. 22-6 A). El tejido vascular tiene forma de 
polistela, y el numerada estelas varía desde unas 
pocas en l os tallos jó venes a muchas en los tallos 
mls^yieips. Cada estela comprende un núcleo 
central de xilema primario con protoxilema me- 
sarca, y~se encuentra rodeada por un cilindro de 
xilema secundario y floema. Las estelas, incluidas 
en un parénquima rico en células secretoras, es¬ 
tán limitadas por el exterior por un córtex pa- 
renquimático. La peridermis se encuentra en la 
cara interior del córtex. En los tallos más viejos, 
el córtex se va desprendiendo durante el desairo- 
yllo, y es la peridermis la que constituye el límite 
externo del tallo. 

A diferentes niveles del córtex se encuentran 
numerosos rastros foliares. Cada rastro foli ar sa le 
de la parte externa de una estela, como un haz 
concéntrico con el xilema secundario. Conforme 
atraviesa el córtex, pierde el xilema secundario y 


se escinde en varios h aces colaterales antes de 
penetrar en el pecíolo de la fronde. ^ 

Ciertas semillas denominadas ¡JPgch vtesta/ se 
han encontrado en íntima asociación con Me- 
dullosa noei (fig. 22-6 B). Pachytesta presenta 
una núcela que contiene un filamento vascular y 
posee una cámara_polínica más o menos aplanada 
en el extremo distal de la núce la. £1 integumento 
está constituido ^o^yari as capa s^y excepto en la 
ba^JiSrestá 'sóidado a la núcela; se arquea sobre 
la cámara^políñica, formando éTmicrópilo. Diver¬ 
sas seitfíUás con la conformación general de Pa¬ 
chytesta se han encontrado unidas a pínnulas 
terminales o laterales de algunas frondes ñli- 
coides. 

Con el nombre de Doíslo theca se conoce un 
órgano polinífero perteneciente a Medullosa (fig- 
*?y7). Éste órgano, en forma de copa poco pro¬ 
funda, está formado po r muchos esp orangios alar¬ 
gados fusionados entre sí. Los granos de j>olen 
tienerTunjo_Io_ surco, ^por ~lo c ual recue rdanlos 
granos de los cicadófitos. 
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FIGURA 22-5 Reconstrucción de Medullosa, con las 
raíces, bases foliares y frondes, X 0,03. (Según Stewart y 
Delevoryas, con permiso de The BotánicaI fteview .» 


EVOLUCION DE LAS 
PTERIDOSPERMAS 

* 

Las ptend osperm as del Carbonífero inferior 
se encuentran entre las primeras plan tas que po¬ 
seen óvul os y semillas. £1 óvulo que puede^erP* 
nirse bien como lz ün esporangio femenino provis¬ 
to de integumento", se considera en general co¬ 
mo un importante logro estructural en la evo¬ 
lución de las plantas vascuIares.j^Ai quedar en¬ 
cerrada la pared del esporangio por un integu¬ 
mento se posibilita a la vez una mejor protección 
y un suministro de sustancias nutritivas para el 
desarrollo del gametófito femenino; característi¬ 
cas que con seguridad proporcionan a_las plantas 
con semillas una ventaja sobre las plantas con 
esporangios no protegidos. Por ello, tiene un gran 
interés que las plantas con semillas hayan evolu¬ 
cionado ya desde el Carbonífero inferior. Y es 
aún más significativo que esto constituya el co¬ 
mienzo de una larga serie de logros evolutivos 
entre diversos grandes grupos de plantas vascula¬ 
res con semillas, entre las cuales cabe contar 
diversos grupos de gimnospermas y de angiosper- 



FIGURA 22-6 A. Corte transversal de un tallo de Me- < 
dullosa, mostrando la disposición polistélica del tejido vas¬ 
cular y las células secretoras situadas en el parénquima 
externo, x 1;B, corte vertical de Aac/? y resta, Mostrando la 
núcela (nuc), el integumento fint) y la cámara polínica \c 
p). x 1. (A, según Stewart y Delevoryas, con permiso de 
The Botánica! fíeview; B, según Stewart, con permiso del 
American Journal of Botan y.) 


mas, que serán descritos en capítulos siguientes. 

Los pasos seguidos en la evolución del óvulo 
plantean un problema interesante y hasta cierto 
punto especulativo, y se han propuesto diversas 




FIGURA 22-7 iDolerothecai A, aspecto de la parte 
superior del órgano. X 2; B, aspecto de la parte inferior, 
mostrando numerosos sacos de poien aue se abren al exte¬ 
rior, x 2. (Según Scnopf. con permiso del Journal of Pa- 
leontology.) 


teorías para explicar la probable derivación de 
este grupo. Una de las teorías sostiene que el 
integumento lobulado que rodea el esporangio 
femenino en un óvulo como el de Lyginopteris se 
formó en realidad mediante reducc ión—y.-fusión 
de telomas estériles^oqiiizás^iériiles^. siendo un 
teloma un segmento terminal ún ico d e unjéje que 
se ramifica . Otra t eoría propone que en el trans¬ 
curso de la evolución, un esporangio femenino 
quedó modificado porcuna separac ió n y u na dife¬ 
renciación de ¡a pared dej esporangio en un inte- 
gumento^eiOerao y una núcela interna, al tiempo 
que se producía una ramificación del filamento 
vascular. 

En realidad, carecemos de datos directos 
acerca de los antecesores evolutivos de las pteri- 
dospermas del Paleozoico, y del tipo de organiza¬ 
ción espermatofítico.(¿as ptendospermas más an¬ 
tiguas pueden haber descendido de plantas del 
tipo de los heléchos, como Cladoxylort, algunas 
especies de las cuales son polistélicas y tienen 
desarrollo secundario de los tejidos. Se ha indica¬ 
do también la posibilidad de que plantas del 
Devónico superior del grupo de las progimnosper- 
mas, estudiadas en el capítulo 25, fueran antece¬ 
sores de las ptendospermas. De acuerdo con esta 
hipótesis, las ptendospermas habrían evoluciona¬ 
do probablemente a partir de las progimnosper- 
mas y los coniferófitos, siguiendo una línea 



nuc 


FIGURA 22-8 Lepidopteris: A, parte de una fronde, X 0,3; B, disco peltado. con 
semillas implantadas sobre su cara inferior, X 4; C, corte vertical de una de las semillas, 
mostrando la núcela (nuc) y el integumento fint) X 15. (Según Harris, con permiso de 
Medde/e/ser om Grónland.) 
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independiente. Sin embargo, las progimnospermas 
sólo poseen un tipo de reproducción ptendofiti- 
co. No hay indicaciones de que hayan alcanzado 
la forma de organización con semillas, pero pre¬ 
sentan características vegetativas relacionadas tan¬ 
to con las pteridospermas como con los comferó- 

fitos. . , .. 

Antes de estudiar los pteridospermas del Me¬ 
sozoico, vamos a hacer una breve digresión para 
fijarnos en el origen del tipo de organización con 
semillas, e introducir algunos términos que se 
emplearán en capítulos subsiguientes. Estos temas 
derivan de forma natural del estudio de las pten¬ 
dospermas del Paleozoico, y nos proporcionarán 
un fondo común para trazar la evolución de la 
forma de organización espermatofítica en otros 
grupos de plantas con semillas. 

LA ORGANIZACION ESPERMATOFITICA 

Los botánicos aceptan en general que la se: 
milla apareció por evolución a partir dTMa 



c 


FIGURA 22-9 Coristosoermáceas: A, ramitas seminí¬ 
feras de Umkomasia, mostrando ia típica forma en escudo 
o yelmo de la semilla de la parte superior izquierda. X I; 
E Pteruchus. órgano polinífero. X 0.75; C. grano de polen 
extraído de Pteruchus. X 500. (A. B, según Thomas. con 
permiso de la RoyaI Society de Londres; C. según ,own- 
row. con permiso de Grana Palynologica.) 



FIGURA 22-10 C.ytoniáceas: A. Sagenopteris. hoja de la planta Po^radesernma 5 

o, cone - ^ Y c. r\ Cavtonanthus, organo polinífero, X u,o, 

implantadas sobre la pared interna, X 5, , Y - x íqqq (a, según 

lógica .) 
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integumentación de una megáspora de algún gru¬ 
po heterósporo ajicestrál. Sinjmbargo, una bue¬ 
na hipótesi£ es la que . estableció Thomson, y 
défendió^más recientemente Bold, en el sentido 
de que es totalmente posible e incluso probable 
que la forma ancestral fuera una forma homóspo- 
ra. Como hizo notar Thomson, las características 
ffpi ras en la organización espermatofítica son la 
diferenciación sexual y el desarrollo protálico en- 
dósporo. Estas características van acompañadas 
por la presencia de un aporte de alimentos a 
cargo de una núcela tapetal, en lugar de partir de 
alimentos de reserva, como en las plantas que 
esporulan libremente. La diferencia de tamaño, 
que es tan importante en las plantas heterósporas 
que liberan las esporas, está completamente des¬ 
provista de importancia en el desarrollo de las 
semillas. En efecto, como quedó demostrado por 
Thomson, en un gran número de plantas con 
semillas no existe diferencia significativa en tama¬ 
ño entre las esporas-semilla unmucleadas y las 
esporas-polen. El mismo autor cita varios ejem¬ 
plos en los cuales la espora polínica es en reali.- * 
dad mayor que la espora semilla. 

Los botánicos aceptan de forma general que 
una planta heteróspora, y por ello unisexual, es 
obviamente un antecesor más probable de las 
semillas, debido a que la diferenciación sexual se 
produce’ paralelamente a la heterosporia. En reali¬ 
dad, esto es perfectamente posible, y aunque no 
queremos establecer ningún juicio acerca de la 
hipótesis, nos parece que Thomson ha presentado 
un buen argumento a favor de la homosporia. La 
heterosporia ancestral como origen de la organi¬ 
zación espermatofítica, y sobre todo, la idea de 
que la diferenciación sexual no puede haber teni¬ 
do lugar en antecesores homósporos, no deberían 
ser aceptadas a ciegas, si no aparecen buenas prue¬ 
bas a su favor. 

Teniendo en cuenta que este problema no 
está resuelto, vamos a emplear nombres especiales 
para las esporas, esporangios y esporofdos de las 
plantas con semülas. Son éstos los de andróspora, 
androsporangio y androsporofüo para las estruc¬ 
turas relacionadas con el polen; ginóspora, ginos- 
porangio y ginosporofilo para las estructuras rela¬ 
cionadas con la semilla. Al emplear estas denomi¬ 
naciones, no hacemos sino subrayar la importan¬ 
cia de la diferenciación sexual en las plantas con 
semilla, y conservar también los términos compa¬ 
tibles con los que se emplean con las flores 
angiospermas: a saber androceo y gineceo. De 
este modo tenemos nombres que pueden ser apli¬ 
cados a las estructuras que conducen al desarrollo 


de gametos en todas las plantas con semilla, de¬ 
signaciones que destacan la diferenciación sexual 
y quitan importancia a las diferencias de tamaño 
de las esporas. 


LAS PTERIDOSPERMAS DEL 
MESOZOICO 


En las rocas del Triásico y del Jurásico tanto 
del hemisferio Norte -como del hemisferio Sur, se 
han encontrado plantas que se cree pueden ser 
adscritas a los heléchos con semilla. Estas plantas 
se clasifican de ordinario en tres familias distin¬ 
tas, que no presentan otras interTelaciones entre 
sí, que la posesión de semillas y de follaje filicoi- 
¿e. Las fárníííaTTe^ describen con detalle'en los 
textos de paleobotánica, pero aquí sólo las men¬ 


cionaremos brevemente. 

Debido a la posesión de semülas y a su 
localización en el tiempo, la principal importan¬ 
cia de estas plantas es la posibüidad de que 
ofrezcan pistas que puedan arrojar luz sobre el 
origen de las angiospermas. Esto es particular¬ 
mente cierto en lo que se refiere a las plantas de 
las caytoniáceas, que presentan características tan 
próximas a las de las angiospermas, que llegó a 
considerárselas como sus verdaderas antecesoras. 

Familia pellaspermaceah^ Esta famüia está re¬ 
presentada por"plant3s~del Jriásico-superior de 
Sudáfrica y Groenlandia. El género mejor conoci¬ 
do > ^r7}n3FnlensT aüe tiene frondes con aspecto 
d^-hele choT^ bipIññadas, con nmiaciótriHerta en 
las pínnulas, (fie. 22-8 A). Unidas a la superficie 
inferior de un disco peltadó" y pedunculado se 
han” encontrado semillas de unoS"Ty~mm de diá¬ 
metro (fig. 22-8 B). Cada semilla es ovalada, de 
irnos 7 mm de longitud, con un micrópilo forma¬ 
do por un inTbgúmento curvo (fig. 22-8 C). Los 
granos de polen, ovalados, se encuentran en el 
interior de sacos polínicos que se producen en 
dosfilas sobre la superficie inferior de ramifica¬ 
ba géneros 

de serniüas-íueltSs y de órganos poliníferos halla- 
dos en 'rocas'del Mesozoico Inferior'üe Africa y 
de Sudamerica han sido~cIüificados dentro de 
una famüia distinta, la de las coristospermáceas 


(lo cual significa semülas en forma de. yelmo). 
Parece ser que estas“~planfas eran pequeñas y 
estaban provistas de fÉondesxon aspecto de helé¬ 
cho. Los órganos reproductores sonyniSEXiiaUs y 
están dispuestos sobre ejes ramificados. A partir 
del tale? y de la axila de una bráctea parten 

. á 1 ** • 

/ y 

DIVISIÓN PTERIDOSPERMÓFITOS 465 




ramificaciones portadoras de semillas que poseen 
cúpulas recurvadas sobre los ápices de.JasT-iámifi- 
caciones^fig. 22-9 A). Estas cúpulas en forma de 
yelmo contienen semillas con micrópilos que sa¬ 
len más alir de los labios de la cúpula. Las ramas 
portadoras’de los órganos poliníferos carecen de 
bráctea protectora, y los esporangios están reuni¬ 
dos sobre los ápices expansionados de las termi¬ 
naciones de la rama (fig. 22-9 B). En algunos de 
los esporangio£_se_han encontrado granos de po¬ 
len en forma de vesj cula (fig. 22-9 C). 

Fam i lia ( cay t o ruaceaT) Esta familia está repre¬ 
sentada por hojas, órganos portadores de semillas 
y órganos productores de polen hallados en rocas 
pertenecientes desde el (Triásico hasta eljCretácico 
inferior (fig. 22-10). Aunque se creía al principio 
qué se trataba de angiospermas, investigaciones 
posteriores indicaron que no eran verdaderas an¬ 
giospermas; se consideran actualmente como deri¬ 
vaciones especializadas de las pteridospermas. 


El fósil más significativo de órganos portado¬ 
res de semillas, se denominé Caytomüj Está for¬ 
mado por un eje central con dos filas laterales de 
sacos círculajes (fig. 22-10 67.’ Cada uno de ellos 
es una cúpula que se abre por un labio situado 
cerca de la base (fig. 22-10 C). Las semillas están 
fijas al interior de la p ared de la cúpula y están 
dirigidas al intenor de la cavidad. El parecido 
entre esta Cu'pula y el carpelo de una angiosper- 
ma condujo a los botánicos a incluir al pnncipio 
a CaytnnifL entre las angiospermas. Sin embargo, 
los trabajos posteriores descubrieron granos de 
polen en el interior de la cúpula, lo cual indicaba 
que la polinización tenía lugar en cada óvulo y 
no sobre el labio de la cúpula, una característica 
impropia de las verdaderas angiospermas. Sin em¬ 
bargo, Caytoma constituye un ejemplo de des¬ 
arrollo evolutivo próximo a la angiospermia, y 
nos indica de qué modo puede haberse realizado 
el proceso en otras líneas evolutivas. 
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Las plantas de esta división se clasifican en dos órdenes distin¬ 
tos. las bennejtitales (llamadas algunas veces c icadeoideal es) y las 
cicadales. BennetliUles se conocen solamente en fo rma fósi l, proce- 
dérúes~"desde principios hasta finales del Mes ozoic o. Las cicadales 
también se conocen en forma fó simé princip ios del Mesozoico 7~pero 
han persistido hasta la aplualidad y están representadas por nueve 
géneros distribuidos por lasjatitudfis subtropical y tropical. Ambos 
grupos'áTcánzaroh su desarrol lo máxi mo en tiempos del Mesozoico 
medio, en los que constituyeron un a parte co nspicua y d omina nte 
de la flo ra. Casi con certeza, ambas líneas se originaron a partir de 
las pterido spermas del Paleozoico. 

Ambos grupos - denominados en conjunto cicadó fitos,) suelen 
estudiarse como órdenes distintos incluidos en una sola división (o 
subdivisión). Sin embargo, un buen número de pruebas indican que 
los dos grupos no están íntimamente relacionados. Es posible que 
esta idea pueda obtener suficientes pruebas a su favor después de 
nuevas investigaciones como para justificar la creación de dos divi¬ 
siones distintas. Los dos órdenes son parecidos en muchos aspectos, 
en especial en el hábito de la planta y en la organización macroscó¬ 
pica de la hoja, y de momento probablemente sea mejor estudiarlos 
como órdenes separados de una división única, La de los cicadófitos. 

ORDEN BENNETTITALES (Cicadegldeales). Las plantas de este 
orden constítüj^rmTtr^éTos elementos más notables y dominantes 
de las floras del Mesozoico, lo cual condujo a algunos investigadores 
a llamar al Mesozoico la “Eda(i_d£_ias_cícades”. Al parecer las 
bennettitales evolucionáronla fijiales_4el^ Carbonífero, o durante el 
Pérmico, alcanzaron 'uiwenit en su desaiTolIo en el Jurásico y 
declinaron extraordinariamente hasta su extinción a finales del 
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Cretácico. De este modo, su proceso evolutivo 
¡¿íTeral resulta ser paralelo al auge y desaparición 
de los dinosaurios. De modo muy lógico, esto ha 
conducido a la idea de que las bennettitales y los 
dinosaurios eran hasta cierto punto interdepen¬ 
dientes, aunque no existen pruebas directas de 

Las bennettitales comprenden d os famili as, 
las cicadeoideáceas y las williamsoniáceas. Aun¬ 
que estén obviamente relacionadas, las plantas de 
ambas familias presentan diferencias bien claras 
en el aspecto general, anatomía y estructuras 

reproductoras. 

CycadeoidjuL.es el génerojnejor conocido de 
las cicadeoideáceas (fig. 2íd). Se ha encontrado 
en muchas partes del mundo pero especialmente 
en las BlackJlills^de Dakota del Sur. Los tallos 
constituyen~trpñcos cortos, con frecuencia en 
forma de barril, que de forma superficial recuer¬ 
dan los frutos de la pina de América. Algunas 
especies tienen tronco ramificado, pero los de 
muchas otras no lo son. Un examen detenido 
pone de manifiesto un denso recubrimiento de 
bases foliares dispuesto en espiraTaríededordel 
tallo. Estas bases están rodeadas^porjjn.-grueso 
tapiz de pelos pluricelulares larg os y aplanado^ o 
de escamas. No se han e ncontra dojioiasmaduras 
unidas a los tallos, pero las hojas jóvenes permi¬ 
ten apreciar que poseían una disposición pinnada 
de los folíolos. Por ello se considera que Tas hojas 
maduras eran J rond es pinnada s distribuidas en 
forma "(TfTcorona en la parte apicá l_d ei~tren co. 

Los tallos tienen una ampüamecLula J .un^c6r : 
+lex y un estrecho-cilindro de xilema. Por causa 
de esta disposición, recuerdan lds tallos de las 
especies actuales -4e-las.-cicad.ales. El xil^jna-pri- 
mario es endarca. con traqueidas y rayos de xile¬ 
ma secundario dispuestos en fi jas—radiales. Las 
traqueidas tienen -poros areqlados dispuestos en 
forma circular _ojs£ 3 l_arifQnne. Los rastros folia¬ 
res son numerosos y normalmente tienen una 
clara forma en C, con la parte cóncava dirigida 
hacia el i nterior . 

Los órganos reproductores de Cycadeoidea 
son muy interesanféS. T han merecido mucha 
atención crítica. Se han encontrado incluidos en 
el Tas bases de las hojas, con fre¬ 

cuencia en gran número. Cada u nidad c onsiste en_ 
una fri¡aj gcací5ñ 3^9tangada, TcmsUtiriaíTpor 
un re ceptáculo central en forma de cono. EsTe 
receptáculo está cubierto y jfldeado jor segme n- 
tos carnosos en cuyo, inteápr.se. encuentran, sacos 
Polínicos (fig. A, B). Las semilla s están in¬ 
cluidas dentro de~éscamas ínterseminale^ , sobre el 


mismo receptáculo; cada una de ellas tiene un 
integumentcTJíñíca. con lo cual se parece a las 
semillas' delás cícades actuales. 

La estructura biesporangiada ha sido llamada 
de formas distintas, a saber, estróbilo, cono y 
flor, pero su naturaleza exacta es desconocida. 
Estudios recientes de la disposición de los haces 
vasculares han puesto de manifiesto que el pe¬ 
dúnculo reproductor tiene conexiones con los 
rastros foliares en lugar de tenerlas directamente 
con la estela como en las ramas axilares norma¬ 
les. Por ello, la fructificación resulta ser más una 
estructura foliar que una estructura caulinar. 
Aunque parecidas por su disposición general a 
ñores como las de Magnolia (véase cap. 27), las 
semillas carecen totalmente de desarroll o de ova - 
rio. Asi, TKTexÍ5te homología con la flor angios- 
perm a, y el tér mino “ñor" debería abandonarse 
o emplearsé~con 7g5em r3n cüalqu ief ¿mpo~5T s- 
tinto del de los antófitos (véase cap. 27). La 
estructura general parece más próxima a un estró¬ 
bilo compuesto o cono, y esta designación sosla¬ 
ya cualquier referencia de homología o iñterrela- 

ción con los antófitos. 

un género bien conocido, se 

encuentra en toc as dei Jurásico en varios conti¬ 
nentes. Estas plantas difieren de Cycadeoidea por 
poseer uoncos_alargados, ra m i f i cados 
men ot ■-rinr nn3r, *' ; co n las bases foliares dispues- 
tas_-en-«spiral caracUnstira. y rerticilas.dO-Pj.a_s 
pn_ _pl ftpice de cada_ rama (fig. 23-3). LasJmilS- 
f.n. p acppr.to de fronde, c on una fila de folíolos 
p. jpadxsfr-y-dwpuestos a lo largo de cada pa rte 

deLraquis^ 

La s estructuras reproductoras , son en general 
^p arecidas a las de Cycadeoide^ aunqueJajraya^ 

' óreano~formador d^^njjl^presenta a éstasjn- 
cluidas^en-un rerpptácyüojfig- 23-4 C), mientras^ 
loTórganos polinífexns-tienen^gcos polmicos, ya 
libres so bre apéndices primados, ya reunidos_en 
Sinanp os sobre la superficie intenor de apéndices 
(fig. ~24-4 A, B). J^o_^se- Sabe si estas plantas_eran_ 

monoicas^) 

' En las rocas del Mesozoico se encuentran 
con frecuencia hojas sueltas de bennettitales, y 
en algunos puntósllegaria ser abundantes. Por su 
morfología, estas hojas no pueden distinguirse en 
general de las de cicadales. Sin embargo, investí- ^ 
gaciones críticas haxLpúesto de manifiesto que los 
octp ypac y pl dihnjo de"I aiepi3ennis jie^las hojas 
de este grupo cnr qdecididamente distinto s dejos 
de jas c icadale s—-La característica-inás_deciáva_es 
el origen y disposición de las células oclusivas y 
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tríficados d, Cycd.ol^ » >». toli.r» ^bdid.l» , »• «*"“ 

Wieland.) 


FIGURA 23-1 
encajados entre 


acompañantes de los estomas. En las hojas dé las 

bennetrttáléSTeniesarTO^delapajato estomático 

r ya andeto queilico. En est£___lipo i _Jas 

céluTasacompa^ntesZyIi«IIcélu la s ^cluavas s e 

originan a3axwr--4«-4^-«Hs m B-cé£H2^5a3reTfig. 
23-5 A. B). Otra característiC^aoiable^es la pre¬ 


sencia de gruesas capas de cutícula -sobre las 

paredes externas de las células oclusivas. 

Otro tipo dé desarrollo del aparato estomáti¬ 
co, que se encuentra en las cicadales fosües V 
actuales, se denomina haploqueilico En este t P 
las dos células oclusivas se desarrollan a partir d 
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r¿ ,u. A „Tn r ™' »«-• - *» .«„, 

'•"«■i «. u „\¿4i" x’gas? ■'; r “*"S“ , ° fr«;. x, : a. 

receptáculo, x 1 . b, bráctea- cor córte*- hr h < V n “' Tlerosas semillas incluidas en el 
.A, según Delevoryas. con permiso dSí¡'¿^ 


4HJgji_£élu la inicial, mientras las células acom¬ 
pañan tes_se_o rrgrarn a -partír^céjulas iniciales 
ep |de nmcas_ordinarias que se van modificando 
(fig. 23-5 C, D). Las células acompañantes pue¬ 
den formar un anillo alrededor de las "células 
oclusivas, que no tienen espesamientos'cuticulares 
¿preciables sobre sus paredes. 

Filogenia de las bennettitales. En general se 
considera que las bennettitales se han originado a 
partir de las pteridospermas. La estructura del 
tallo y de las hojas son pruebas a favor de este 
ongen. pero las inteiTeiaciones de lor'órganos 
reproductores son oscuras. 

El órgano más controvertido es la fructifica¬ 
ron de *“ bennettitales que con frecuencia se ha 
comparado con una flor angiosperma del tipo de 
as de Magnolia. Las brácteas que se encuentran 
bajo el anillo de apéndices poliníferos han sido 

A ^ i ■ . ■. género; los 

pendices poliníferos han sido equiparados a los 

estambres; y los óvulos existentes sobre el recep¬ 
táculo se han comparado a los frutos de un 
receptáculo magnoliano. Sin embargo, a pesar de 
este parecido tanto los paleobotánicos como los 
neobotánicos han apuntado con especial énfasis 
que las semblas de las bennettitales caxecen-de 

que están por ello íntimamente reía- 
clonabas conja^semlUas dejas gimnospermas. De 
este~móao parece ser que no existe' ninguna in- 
terrelacion intuna entre las bennettitales y las 



23-3 Reconstrucción de Williamsonia mos- 

SahnTi-on ram8S ' bas « foliar( * V hojas, x 0,03. (Según 
Sahm, con permiso del Geological Survey of India.) 
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FIGURA 23-4 Williamsonia: A, órgano polinífero, mostrando sacos polfnicos sobre su 
cara interna. X 0,6; B, uno de los lóbulos con sacos polínicos, X 1; C, corte vertical de un 
órgano seminífero, mostrando semillas fs) implantadas sobre el receptáculo (rec), sacos 
polínicos fs pI incluidos en androsporofilos (andró) X 1.5. (A, B. según Nathorst, con 
permiso de Kungl. Svenska Vetenskapsacademiens Handlingar; C. según Harris, con permiso 
de !a Royal Society de Londres.) 



FIGURA 23-5 Estructura de los estomas en los cicadófitos: A, 8. estomas sindeto- 
duéiiiccs de hojas de Ptsrophyllum, una hoja de bennettital, mostrando dos células 
acompañantes fe ac). células oclusivas (c oi y la cutícula en negro, X 600; C, 0, estomas 
naploquéilicos de Pseudoctenis. una hoja de cicadal, mostrando un anillo de células 
acompañantes, las células oclusivas y la cutícula en negro, X 500. (Según Harris, con 
permiso de Medds!e/ser om Grónland.) 


angiospermas, pero el parecido general entre las 
estructuras reproductoras presenta notables ejem- 
pjos de desarrollo evolutivp_ paralelo.-Si existe 
alguna relación, ésta es ciertamente remota y con 
las pteridospermas del Paleozoico. 

Las bennettitales tienen también según pa¬ 
rece alguna relación remota con las cicadales. 
Aunque comparten aspectos anatómicos y morfo¬ 
lógicos generales parecidos, las cicadales se dife¬ 
rencian de modo marcado de las bennettitales 
por poseer conos unisexuales y un desarrollo ha- 
ploqueilico de los estomas. Se admite en general 
que las bennettitales y las cicadales evolucionaron 


a partir de pteridospermas. aunque siguiendo ca¬ 
minos distintos ya desde los primeros tiempos. 
La evolución seguida _por_las bennettit ales, que 

condujo al desarrollo de un órgano en forma de 

_ * •• 

flor, terminó con la” extinción prácticamente al 
mismo tiempo en que desapareeían~Ibs dinosau- 
rios. En cambio, lasjricadales originaron por evo¬ 
lución conos unisexuales y han"pérsistidó hasta la 
actualidad con nuévé'generüs. ~ - 

ORDEÑtciCADAl^s^ Este orden de cicadófitos 
constituye uno dé Tos grupos más reducidos aun¬ 
que más interesantes de plantas vasculares 
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actuales. Desde los tiempos del Mesozoico^ en 
que gozaban de una amplia distribución y una 
abundancia relati vamente grgnde, el j ú mer o, tan¬ 
to de especies como de individuos, f ue declinan - 
do durante el Cretácico y el Terciario . En la 
actualidad, los nueve géneros existentes se en¬ 
cuentran en regioneTrelatwünente limitadas de 
los trópicos y subtrópicos (tabla 23-1). Esta dis¬ 
tribución restringida parece indicar que los cica- 
dófitos están siguiendo un proceso de extinción. 

Morfología. Por su aspecto general, las cica- 
des actuales se parec^nJiiliniamente_a_galnimi^ 
helechos_arhfiresSfi.ntes (fig. 23-6). Las formas del 
tallo, varían desde muy cort o jr bulboso hasta 
alto y columniioime. En casi todas, las hojas son^ 
frondes grandes y pinnadas implantadas forman¬ 
do una corona sobre la parte apical del tallo. Las 
cícades variar, desde for mas muy p equeñas con 
tallo s princip álmeñtel subterráneos (Báwenia_ y 
Stangena), plantas arborescentes de casi 18 m de 
altura (Macrozamia). La mayoría de los géneros y 
debías especies son arborescentes y su altura varia 
entre ambos extremos, pero raramente supera los 

2 metros. 

La parte externa de! tronco-de todas las 

especies arbores centg S-nstá-xetmbiwU-poi^m ar¬ 
madura y|mv visible de bases foliares (f ig. 23-7). 
Las hojas se separan del^aíío_.PQl Jiñ a capa de 
abscisión que se forma ,en_^L^íoio_iLy arios 
centímetros de djstaacia-dfil tallo. En varios géne¬ 
ros, el número de bases foliares del tallo se ha 
empleado para calcular la edad. Por ejemplo, en 
Dioon. en donde cada año se producen nuevas 
hojas, Chamberlain estimó que si el número de 
hojas por planta adulta es el de 20, teóricamente 
deben formarse 10 hojas cada año. Basándose en 
esto, se deduce que un ejemplar con 10 000 
bases foliares, debe tener aproximadamente 1000 
años de edad. Se han encontrado ejemplares con 
estas características, pertenecientes al género 
Dioon. 

Las hojas se parecen a fron dgsjie helécho^ y 
son pinnadas en todos los. géneros excepto en 
BoweiwTéñ donde son bipinnadas. Losjolíolos 
están dispuestos eitJlss-filas laterales, uno de 
ellos en cada parte del raquis. Normalmente los 
folíolos son enteros, rígidos y xeromorfos, con 
una gruesa cutícula y estomas situa dos en cript as. 
La mayor parte de las especies presentan un 
tejido en empalizada bien mar cado y un mesofilo 
esponjoso (fig. 23=8 A, B). La nerviación parece 
paralela a^primera vista, pero es en realidad dico- 
.tómicq^Jas ramificaciones de los nervios parten 
oblicuamente y rápidamente siguen una orien- 


TABLA 23-1 

DISTRIBUCION ACTUAL DE LOS CIC.ADALES 


Género 


Cycas 


Distribución por países 

Australia; Islas del Este de la 
India; India; China; Japón 
Meridional 


Macrozamia 

Bowenia 


Australia 


Encephalartos Sudafrica 
Stangeria 


i Flonda; Indias Occidentales; 
Zjm¿£Z México; América Central; Pai¬ 

te septentrional de Sudamé- 
rica; Parte meridional de los 
_ Andes hasta Chile _ .. 

Microcycas Parte occidental de Cuba 


Ceraiozamia 

Dioon 


México 


tación paralela. Los folíolos de Cycas tienen un 
solo nervio que forma un nervio central promi- 
neAte. 

Anatomía. La estructura interna del tallo ae 
las cíca des es parecida a la de bcniicttitales 
(f 1 ^23^9TXr~rñeduía y el córtex sorwelatiya- 
mente gr uesos, y el cifindrojtasciUar x _3íctSqstéli- 
Cfi, es relajéamente fino . De modo ^entrífugo y 
siguiendo füasra diales , amioue_süi_Ü5»lXMj^ 
anillos^aF ^cImiento b jen_de finid os se forma 
una peque ñ a c anlidad—de JsñP sgc midano . (fig- 
23-10 A). Los p oros de Jasjmquejda&-Suelen ser 
areolados_(fig. "53-10 B). Los radios pueden po¬ 
seer una o varias células de grosor, y más de 20 
células de longitud; con frecuencia contienen gra¬ 
nos de almidón o cristales de oxalato de calcio. 
Tanto la medula como el córtex contienen cana¬ 
les mucila ginifcros pro minentes y grandes canti¬ 
dades de alm i dón . El córtex est l limitado ext e- 
riormente por ~ una pe ridermis bien mar cada 
aunque delgada. 

Una de las características más interesantes de 
la anatomía de los cicadófitos es la disposición 
de los rastros foliares. El número de estos rastros 
varía según la especie, pero siempre presenta una 
disposición denominada ceñido (fig. 23-11). Cada 
rastro foliar parte de intersticios foliares situados 
sobre la estela, a una cierta distancia alrededor de 
ella respecto de la inserción foliar. Por ello, para 
llegar a la base foliar, el rastro debe ceñir la 
estela a lo largo de un cierto arco. Cada rastro 
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FIGURA 23-6 Aspecto general de dos cicadales ac¬ 
tuales: A. Zamia, X 0,1; B. Cycas, X 0,005. (B, según 
Brown. con permiso de Blaisdell Publishing Company.) 

foliar sube ligeramente al atravesar el córtex, arri¬ 
mándose cada vez más a los demás rastros antes 
de penetrar en la base foliar. Esta disposición se 
encuentra también en muchas angiospermas, en 
especial en monocotiledóneas dotadas de nervia- 
ción paralela. Sin embargo, no aparece en las 
bennettitales que poseen rastros que pasan direc¬ 
tamente de la estela a la base foliar. 

La raíz primaria de las cícades es grande, 
especialmente en la plántula. Las raíces adultas 



FIGURA 23-7 Tronco de Dioon spinulosum con su 
apretado recubrimiento de bases de hojas, X 0,3. (Cortesía 
del Chicago Natura! History Museum.) 


alcanzan grandes longitudes; por ejemplo, se ob¬ 
servó una raíz de Dioon que tenia un diámetro 
de 3 cm a 12 m del tallo. El tejidc L vascular 
primar io es una protostela ^exarca_^ue^»uw--sei- 
desde diarca h asta te trarca. Es común, q u e exista 
^ dSuéH t^^üñdaiórTnja característica nota¬ 
ble es el geotropismo que se presenta ampliamen¬ 
te en las raíces. Al alcanzar la superficie del 
suelo, muchas raíces desarrollan grupos de nodu¬ 
los. Al principio éstos contienen bacterios y des¬ 
pués algas azules del género Anabaena. No se ha 
puesto en claro si estos nodulos tienen actividad 
asimiladora de nitrógeno o si simplemente ayu¬ 
dan a la asimilación. 

Reproducción. En todos los cícades actuales 
excepto en Cycas. las unidades reproductoras es¬ 
tán agrupadas en estróbüos o conos. Los ginos- 
tróbilos de Cycas y de Dioon son parecidos a 
verdaderos estróbilos. Todos los géneros son com¬ 
pletamente dioicos. 

La mayoría de los cicadófitos presentan los 
estróbilos en el ápice del tallo, pero por lo menos 
en dos géneros están implantados lateralmente y 
fijos a las axilas de las hojas. Es frecuente que 
sean extremadamente largos y pesados; en Macro¬ 
zamia denisonii. son típicos conos con semblas 
(ginostróbilos) de más de 70 cm de longitud y 
más de 30 kg de peso. En la mayoría de los 
cicades los conos de semillas son claramente ma¬ 
yores que los conos poliníferos (androstróbüosj. 
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^ RA i 23 ' 8 „• H ° ja ¿e CyCaS revoluta: A - cor,e transversal de una hoja, mostrando -I 
haz vásculo y d,verso* estomas, x 35; B. detalle de la organización celular de una parte del 

::,5rr ia ^* 8 °- 


Los conos políníferos están sostenidos indivi¬ 
dualmente o en pequeños grupos sobre e! ápice 
del tallo (fig. 23-12). Cada cono está formado 
por muchos androsporofilos dispuestos en espiral 
sobre un eje central. Los esporofilos son en ge¬ 
neral estrechos en el punto de inserción y se 
ensanchan en la parte distal. De ordinario están 
orientados en filas verticales (fig. 23-12 A). Cada 
esporofilo posee grupos de androsporangios reuni¬ 
dos a cada lado de una quilla media. Estos gru¬ 
pos se han denominado soros y contienen de uno 
a cinco esporangios, según el género. El número 
total de esporangios por esporofilo varía de 28 
en Zamia a más de 1000 en Cycas. 


Cada androsporangio está sostenido por un 
corto pedúnculo y su desarrollo es de tipo euspo- 
rangiado. Después de divisiones repetidas de las 
células iniciales se producen varias capas de célu¬ 
las. Las internas se transforman en células madres 
de las esporas, mientras que las capas externas se 
desarrollan formando el tapete y la pared espo- 
rangial. Durante el desarrollo de la andróspora, 
las células madres, el tapete y las células de la 
pared intema se rompen, formando un protopias- 
ma multinucleado que sirve como fuente de ali¬ 
mento para las andrósporas en curso de madura¬ 
ción. 

Después de la meiosis de las células madres 
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medula xil pr 

FIGURA 23-9 Corte transversal de un tallo de cicadal 
mostrando la medula, xilema primario (xil pr), xilema se¬ 
cundario (xil sec). y rastros folíales oblicuos (r fol) en el 
córtex, x 1. íDe Morphology of Gymnosperms, de J. M. 
Coulter y C. J. Chamberlain. con permiso de The Universt- 
ty of Chicago Press, copyright 1910 y 1917.) 

de las esporas. las andrósporas se diferencian en- 
dospóricamente formando el gametófito (fig. 
23-13). La célula androspórica se divide en una 
pequeña célula protalial y el gran primordio ante- 
ridial central. El primordio anteridial se divide a 
continuación para formar una pequeña célula ge¬ 
nerativa que se encuentra situada frente a la 
célula protálica, y una gran célula tubular que se 
encuentra localizada en posición central. 

En esta fase de maduración los androgametó- 
fitos inmaturos se desprenden del gametófito en 
forma de granos de polen. Los granos de polen 
de la mayoría de los cicadófítos son esféricos o 
elípticos, con una sola cicatriz sobre una superfi¬ 
cie (fig. 23-13 F). Se producen en gran número y 
en general son dispersados por el viento. 

Cuando un grano de polen queda atrapado 
por el exudado polínico existente junto al micró- 
pilo de un óvulo, empieza a producirse un des¬ 
arrollo posterior del gametófito. A partir del sur¬ 
co del grano de polen empieza a evaginarse un 
tubo polínico; éste crece gradualmente hacia el 
interior de la núcela del óvulo, actuando a modo 
de haustorio. Al mismo tiempo, el núcleo del 



rad xil pr tr sec 

A 



B rad tr 


FIGURA 23-10 Tejido vascular de un tallo de cica¬ 
dal: A, parte del corte transverso con las traqueidas del 
xilema primario (xil pr) en blanco, traqueidas secundarias 
(tr sec) y radios. X 70; B, porción de un corte longitudinal 
mostrando las punteaduras, los engrosamientos de las tra¬ 
queidas (tr) y ¡os radios (rad), X 70. 



FIGURA 23-11 Disposición vascular del tallo de ci¬ 
cadal mostrando el "ceñido" de los rastros foliares (r 
fol), X 0,3. (Según Dorety, con permiso de The Botáni¬ 
ca! Gazette .) 

tubo emigra hacia la parte basal del tubo políni¬ 
co. La base hinchada se extiende hacia la cámara 
polínica formada por la disolución de las células 
nuceiares. La célula generativa también se divide 
para formar dos células: una célula estéril que se 


DIVISIÓN CICADÓFÍTOS 475 









FIGURA 23-12 A. androstróbilo de Dioon mostrando filas verticales de androsporofilos y esporangios sobre la 
superficie abaxial de los esporofilos, X 0,4; B, tres androsporofilos de Zamia, mostrando sacos polínicos densamente 
implantados sobre la superf icie abaxisl, X 5. 


desarrolla cerca de la célula protélica, y una célu¬ 
la andrógena próxima a la base del tubo polínico 
(fig. 23-13 C). Al final, la célula andrógena sufre 
una división única para formar dos androgametos 
o células espermáticas (fig. 23-13 E). 

El desarrollo del androgameto es interesante. 
Inmediatamente antes de la división nuclear, se 
forman sobre partes opuestas del núcleo dos den¬ 
sos cuerpos con brazos radiales. Son los blefaro- 
plastos (fig. 23-13 D). A medida que la célula 
andrógena se alarga, los blefaroplastos se despla¬ 
zan 90° hasta colocarse en ángulo recto con el 
eje longitudinal del tubo polínico. A medida que / 
los dos núcleos del androgameto se separan, los 
blefaroplastos se disgregan en gránulos que se \ 
disponen en espiral alrededor del cuerpo del nú¬ 
cleo. Luego se diferencian formando la banda 
espiral de flagelos de los gametos. 

Los androgametos empiezan a moverse cuan¬ 
do todavía están encerrados en el cuerpo de la 
célula. Al principio, están pegados entre sí y van 
saltando por el interior al empezar a moverse los 
flagelos. Los gametos pulsan y se mueven de 


forma ameboide, reespiralizándose bruscamente 
cuando sus ápices entran en contacto con la 
pared del tubo. Transcurrida aproximadamente 
una hora se separan, y después de otra media 
hora escapan al interior del tubo polínico. Se 
desplazan en línea recta por rotación sobre su eje 
longitudinal, y se mueven hacia arriba y hacia 
abajo por el interior del tubo. Al final, la pared 
lateral del tubo polínico se hincha y estalla, des¬ 
cargando los dos gametos junto con fluido cito- 
plasmático. 

—" Todos los cicadófitos, con la excepción de 
dos géneros, tienen conos seminíferos compactos 
constituidos por ginosporofilos dispuestos en es¬ 
piral (fig. 23-14). Cycas posee una roseta de 
esporofilos que se parecen a hojas pinnadas redu¬ 
cidas. En Dioon , el ginostróbilo contiene espo¬ 
rofilos enteros dispuestos laxamente. Esta reduc¬ 
ción de la complejidad de los ginosporofilos viene 
acompañada por otra reducción en el número de 
óvulos desde seis a ocho en Cycas a dos en la 
mayoría de los otros géneros. Se considera esto 
como reducción que refleja una tendencia evolutiva. 





FIGURA 23*13 El androgametófito de las cicadales: A, grano de polen unicelular, con 
una célula androsporal (c andr), X 900; B, grano de polen con una célula protálica (c pr), 
una célula generativa (c gen), y una célula del tubo polínico (c po!) y con el tubo polínico 
en la primera fase de su formación (parte superior}, X 900; C, fase más avanzada de la 
maduración del androgametóf ito, con una célula protálica (c pr), una célula estéril fe es), 
una célula andrógena fe and) y una célula del tubo polínico fe poD, X 900; D, androgame- 
tófito casi maduro mostrando dos núcleos androgaméticos en la célula andrógena fe and), 
V dos blefaroplastos íblef), X 350; E, aspecto externo del grano de polen de Zamia , con un 
surco (sucus) sobre la cara distal. X 1000; F, un androgameto aislado con flagelos ffI) 
dispuestos en espiral, X 1000. (A-D, según Chamberlain, con permiso de The BotánicaI 
Gazette; F, según Webber.) 


Los f óvulos son d e or dinario sésiles, o se 
encuentran fijos por pedúnculos muy cortos so¬ 
bre la superficie adaxial de los ginosporofilos. En 
la mayoría de los casos, los óvulos están orienta¬ 
dos con el micrópilo dirigido hacia el eje central 
(fig. 23-15 A, D). El tamaño de los óvulos varía 
desde 6 cm en algunas especies de Cycas y de 
Macrozamia hasta tamaños de 5 mm en Zamia 
pygmaea. 

Las estructuras esenciales de un óvulo pue¬ 
den ser mejor observadas en una sección longitu¬ 
dinal sagital (fig. 23-16). Al principio, la masa 
central blanca es la núcela (ginosporangio). Esta 
está rodeada por un integumento que comprende 
tres capas distintas: una capa intermedia pétrea 
con una capa carnosa a ambos lados. El tejido 


carnoso interno queda fuertemente resorbido du¬ 
rante el desarrollo del gametófito, pero una parte 
de él queda en forma de una capa papirácea. Por 
la base del integumento penetran dos filamentos 
vasculares: cada uno de ellos se ramifica para dar 
filamentos que penetran tanto en la capa carnosa 
interna como en la externa. 

Dentro de la región central del ginosporan¬ 
gio, una célula madre de las ginósporas sufre la 
meiosis para formar cuatro ginósporas que origi¬ 
narán la generación gametofítica (fig. 23-17 A-C). 
Las cuatro ginósporas están normalmente dispues¬ 
tas en una tétrade lineal en el interior del ginos¬ 
porangio. De ordinario sólo la ginóspora basal es 
funcional, mientras que las otras tres degeneran., 
En su germinación las ginósporas siguen fases 
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B 



gamet 


— .w wmujuuuiiyj ue uiuaaaies: m, semi¬ 
nas fijas a un limbo foliáceo del esporofilo de Cycas revo- 
°' 2; B - semillas y esqorofilo de Cycas arenal,s, 
X 0.2; C. un gmosporofilo d tMacrozamia con una corta 
protuberancia espiciforme. X 0.2; D. esporofilo de Zamia 
mostrando su esporofilo peltado y poco complejo. X 0.6. 
(Según Haupt. con permiso de McGraw-Hill Rnnk r n i 


hipocot 


epicot 


23-14 Ginostróbilos de cicadales; A. ginos- 
Encephalartos implantado en el ápice del tallo, 
un gmostróbilo erecto d eMacrozamia, X 0 5. 


muy parecidas a las de una planta productora de 
esporas libres como Selagmelh. Cada ginóspora 
funcional aumenta marcadamente de tamaño, su¬ 
friendo muchas divisiones nucleares (fig. 23-17 D, 
E). Al mismo tiempo, las células del ginosporan- 
f° que se encuentran alrededor son digeridas, 
con lo cual aportan suficiente espacio y sustan¬ 
cias nutritivas para la ginóspora en crecimiento. 
Al llegar al desarrollo máximo el Afít.-* i; 


3. célula madre de la ginóspora^um^da^'x' 250 ^* A ' C f >U ‘ a madrede las ginósporas en la núcela, X 150; 

núcleos libres, X 600, E. núceos libres s!m*o S en^a °* CU3,r0 " ÚC,eOS de la ,ase de 

núcleos se han rodeado de las membranas correspondientes. X 6 Gíll á ' F '.9 ,no 9 ame,ófit ° una vez todos los 
gametófito. X 6; H, un arquegonio aislado donde , 6 ' G 'z. ar P ue 9°m°s en el extremo micropilar del 

'ejido gametofftico que la rodea x 50 I un mhríA, l VerS ®' a ^ CéUla cen,ral - dos Pequeñas células del cuello y el 
epicótilo e hipocótilo, x 4. arq arquegonios c c CO,Íledones - dos P^ordios folíales, 
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núcela;c ce!, célula del cuello; c p. cáma,°? Q o\mt a (B d’ r *Í¿ ,pocot ’ hlpOCÓtilo; integumento; m. micrópilo; n. 

Cycads por C. J. Chamberlain. con perm.se de The Un^üJof í*"™' ^ ^ 


FIGURA 23-16 Corte longitudinal de una semilla di 
Zamia, mostrando el gametófito fgam), arquegonios farq) 
núcela (n}, integumento (/), capa intermedia pétrea de 
integumento (¡nt), capa integumentaria carnosa extern; 
texr) y micrópilo fm}, x 4. (Según Haupt. con permiso d; 
McGraw-Hill Book Co.) 









bremente nucleado llena la mayor parte del gi- 
nosporangio original. Los muchos núcleos libres 
se encuentran suspendidos en un citoplasma 
acuoso, y se reúnen en la periferia del gametófl- 
to. La principal diferencia entre éstos y los de 
Selaginella consiste*en la retención del gametófito 
y del esporangio dentro del integumento. 

Después de completarse la división de los 
núcleos libres, se forman paredes celulares alrede¬ 
dor de éstos (fig. 23-17 F). La formación de las 
membranas parte de la periferia y continúa en 
dirección centrípeta hasta alcanzar todos los nú¬ 
cleos. El tejido, así formado es el ginogametófito, 
que produce arquegonios hacia el extremo del 
micrópüo y más tarde actúa como un tejido 
nutritivo para el desarrollo del embrión (fig. 
23-16). 

En la mayoría de los géneros, los arquego¬ 
nios se desarrollan a partir de los primordios 
arquegoniales superficiales del extremo micropilar 
del gametófito (fig. 23-17 G): maduran de uno a 
cuatro grandes arquegonios. Estos están orienta¬ 
dos con sus cortos cuellos dirigidos hacia el inte¬ 
rior de una cámara arquegonial que se forma 
entre el tejido del gametófito y la núcela. Al 
llegar a la madurez cada arquegonio posee dos 
células del cuello (una característica de todos los 
cicadófitos), un núcleo del canal ventral y un 
núcleo ovular (fig. 23-17 H). En la mayoría de 
los casos no se forma membrana alguna entre los 
núcleos de! canal ventral y el del huevo. La capa 
de células gametofíticas que encierra el huevo 
constituye una pared y su función consiste en 
transferir sustancias nutritivas desde el gametófito 
al huevo. Esto se facilita por la acción de fila¬ 
mentos haustorianos que se extienden desde el 
citoplasma del huevo, a través del plasmodesmo, 
hasta las células de la misma pared. Cuando el 
huevo ha llegado a su máximo desarrollo, mide 
más de 3 mm de longitud y es extremadamente 
turgente. 

El núcleo del canal ventral es de vida corta y 
empieza a desintegrarse poco después de su for¬ 
mación. A continuación, el núcleo del óvulo se 
desplaza hasta ocupar una posición central y 
aumenta su tamaño hasta 0,5 mm en algunos 
casos. El citoplasma del huevo se hace muy den¬ 
so y pierde su aspecto vacuolizado. Al mismo 
tiempo, el tejido de la núcela que se encuentra 
entre la cámara polínica y la cámara arquegonial 
se disgrega, formando un paso continuo. En esta 
fase, el huevo está maduro y preparado para ser 
fecundado (fig. 23-18). Como ya se mencionó 
más arriba, el tubo polínico hinchado estalla, 



FIGURA 23-18 Corte vertical del óvulo de una cica- 
dal inmediatamente antes de la fecundación, mostrando 
varios tubos polínicos y dos arquegonios a punto para 
recibir androgametos. androg. androgameto, c ara. cámara 
arquegonial: cu, cuello; t p. tubo polínico. (De The Living 
Cycads. por C. J. Chamberlam, con permiso de The Um- 
versity of Chicago Press, copyright 1919.) 



FIGURA 23-19 Primeras fases de la embriogénesisde 
una cicada!: A. fase de núcleos libres, X 16; B, células 
situadas en el extremo correspondiente a la cálaza, for¬ 
mando el proembrión. X 16; C, células embrionarias situa¬ 
das en la parte apical, células suspensoras en la parte cen¬ 
tral y células haustoriales cerca de los núcleos libres. X 16. 
emb, células embrionarias; n I, núcleos libres; c h, células 
haustoriales; proem, proembrión; sus, suspensor. (De 
Haupt, con permiso de McGraw-Hill Book Co.) 


descargando los dos androgametos y el fluido 
citoplasmático a la cámábi arquegonial. Al mismo 
tiempo, el contenido del huevo turgente se hin¬ 
cha hasta salir fuera de la cámara y los gametos 
penetran en el interior del cuello del arquegonio. 
Este proceso es algunas veces suficientemente vio¬ 
lento como para arrancar la banda de flagelos del 
androgameto. que queda detrás del cuello. El 
núcleo del androgameto se desplaza entonces 
atravesando el citoplasma del huevo y se fusiona 
con el núcleo de éste, formando el zigoto. Des¬ 
pués de la fecundación, el núcleo del zigoto sufre 
una serie de divisiones de los núcleos libres. Tie¬ 
ne lugar una serie de hasta seis o diez divisiones 
celulares, produciendo más de 1000 núcleos en 
algunas especies (fig. 23-19 A). En varios géneros, 
por ejemplo en Cycas. todos los núcleos quedan 
rodeados por membranas; en otros, como en 
Dioon, si bien se forman paredes alrededor de 
todos los núcleos, éstas pronto se desintegran, 
exceptuando las del extremo calácico del em¬ 
brión en desarrollo; en otros, por ejemplo en 
lamia. se forman membranas exclusivamente al¬ 
rededor de los núcleos de la cálaza. En todos los 
casos, las células del extremo calácico forman el 
proembrión, mientras que las del extremo micro- 
pilar aportan la reserva nutritiva (fig. 23-19 B). 

El proembrión continúa proliferando. dife¬ 
renciándose a! final en tres zonas (fig. 23-19 C). 
Las células dei extremo calácico forman un cas¬ 
quete que originará el embrión propiamente di¬ 
cho; las células de la zona central se mantienen 
en condiciones menstemáticas y se alargan marca¬ 
damente para formar el suspensor; y unas pocas 
células micropilares situadas hacia el extremo mi¬ 
cropilar funcionan a modo de haustorio, extra¬ 
yendo sustancias nutritivas de las regiones supe¬ 
riores del ginogametófito. 

Las células continúan alargándose, y se han 
citado casos de suspensores que alcanzan una 


longitud de 7 cm en Ceratozamia. A medida que 
el alargamiento va realizándose, el suspensor se 
arrolla en espiral y el embrión va siendo empuja¬ 
do cada vez más profundamente en el interior del 
tejido del gametófito. Mientras el embrión conti¬ 
núa alargándose, las células que rodean el game¬ 
tófito se disgregan y le suministran materiales 
nutritivos. Aunque la mayoría de los cicadófitos 
presentan poliembrionía, normalmente sólo un 
embrión llega a madurar; los demás son digeridos 


en forma caníbal en diversas fases de su des¬ 
arrollo. 

En la mayoría de los géneros, el embrión 
está formado por dos grandes cotiledones; éstos 
encierran un corto eje que comprende el hipocó- 
tilo y el epicótilo (fig. 23-17 1). Al llegar la 
germinación, la base de los cotüedones se alarga, 
formando un “nuevo" hipocótilo y empujando la 
radicela fuera del micrópilo. Los cotüedones se 
mantienen durante varias semanas o más en con¬ 
tacto con el fino gametófito, absorbiendo alimen¬ 
tos para el brote en proceso de desarrollo. Al 
final, el joven esporófito queda anclado en el 
suelo' y adquiere vida independiente de! suminis¬ 
tro alimenticio procedente de las semülas. 

Filogenia de las cicadales. Las cicadales, con 
un registro fósil que se remonta al Triásico infe¬ 
rior, parecen haber evolucionado a partir de las 
pteridospermas. Ambos grupos tienen hojas com¬ 
puestas y pinnadas de forma parecida, la misma 
disposición de los. estomas, y semülas íntimamen¬ 
te parecidas. Es más, en Cycas, y en grado menor 
en Dioon. las semiüas se producen sobre ginos- 
porofilos que de modo obvio representan hojas 
reducidas. Es probable que esto se haya produci¬ 
do a partir de una reducción de las características 
de ias pteridospermas, en donde las semülas se 
forman sobre los segmentos terminales de las 
frondes. Entre las cícades actuales, podemos dis¬ 
tinguir una notable serie de reducción que parte 
de varias especies de Cycas pasando por Dioon. 
hasta Zamia y otros géneros dotados de ginospo- 
rofilos muy reducidos. Sin embargo, los cicadofi- 
tos presentan ya menos relaciones con las pten- 
dospermas en lo que respecta a la anatomía del 
tallo al ceñido de los rastros foliares, y a la 
disposición no sinangial de los androsporangios 

en los androstróbüos. 

Durante el Paleozoico superior, parece pro¬ 
bable que las cicadales y las bennettitales hu¬ 
bieran derivado las dos a partir de un complejo 
de heléchos con semiüas, aunque siguiendo dos 
caminos completamente distintos. Esta divergen¬ 
cia debe haber ocurrido muy prontamente, pues¬ 
to que ambos órdenes son completamente distin¬ 
tos ya desde su primera aparición en el Mesozoi¬ 
co inferior. Las razones por las cuales los cica- 
dófitos han persistido hasta la actualidad, 
mientras que las bennettitales se han extinguido 
en el Cretácico superior, son todavía oscuras. 
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DIVISIÓN GINKGÓFITOS 


Esta división de plantas vasculares está representada en la flora 
actual por una sola especie, Ginkgo biloba. Este es el único supervi¬ 
viente de un j mipn de plantas que se originó probablemente a 
finales del Paleozoic o, y se extendió ampli amente llegando a ser 
moderadamente abundante, d urante l os tie mpos del Mesozoico me¬ 
dio. En compañía de otros grupos que tuvieron importancia íüríñte 
el Mesozoico, los ginkgófitos disminuyeron tanto en_ número de 
taxones c omo en individuos en el t ranscurso del Terciario . 

Aunque los antecesores de los ginkgófitos'nos son desconocidos, 
estas plantas parecen tener características en común tanto con los 
cic adófitos como con las coniferas, Sin emba rgo, ta estructura gene¬ 
ral es completamente distinta, y es muy posible que los ginkgófitos 
evoluci onaran a anteFpsn r e s productores de s emillas distin¬ 

tos de que Híe.rnn por evoluci ón los cicadófitos o las coniferas. 

—tTplanta más antigua que se at ribuye con suficiente confi anza^ 
al gr upo de los ginkgófitos es Tnchopitys proce dente~del Pérmico 
infen pr de .Francia (fig. 24-1 A). En reconstrucción, Trichopitvs 
cons iste en un pequeño eje portado r_.de_lloias.il e . i únb .CL-estrecho y 
v arias dicotomías . De la s axilas de^ algunas-ht^as-pa rUn .- b rotes 
fé rtiles pile forman varias ramas terminadas .g x^imilos.. El númgro 


corriente 


lero se han 


in a 


e v< 


Prácticamente los únicos restos 

Mesoz oico medio son improntas (Té Tiojas. S e han distingui(^_aprQii^ 
ma damente unos 16 géneros, pero los mas.^comuiws so^Jlaierfy y 
Ginkzoite s- Las hojas de Bajera t ien en limbos estrechos y sésiles ^ye 
se r amifican dicotómicamente (fig. 24-1 B). Las hojas d o_Gi nkgoites 
poseerToecíolo. ys us 
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FIGURA 24-1 Hojas de ginkgófitos fósiles: A, Trichop¿tys del Pérmico, con eies esporangfferos implantados en las 
axilas de hojas finamente laceradas. X 0,3; B. Balara, con largos segmentos foliares dicotómicos. X 0.5; C. Ginkgoites, con 
dicotomías primarias, secundarias y terciarias del limbo, a partir del pecíolo. X 0,5. (A. según Florín, con permiso beActi 
Horti Bergiani ; B, C, según Heer.) 


y _provistos de lóbulos según la especie (fig. 

*24-1 C). En general, las hojas__pjX)>funda mente 
h endida ^ son más frecuentes en el Mesozoic o 
infe rior y medio , y las formas de hojas .ente ras lo 
son m ájj y el Mesozo ico super ior y en el Ter ¬ 
ciaria Sin embargo, am BaS~~f5rinas se encuentr an 
juntas en muchos depósitos del Mesozoicojpfe- 
ripr,y meéio. 

Aunque raramente se encuentran otros órga¬ 
nos pertenecientes a los ginkgófitos, la abundan¬ 
cia de diferentes formas de hojas es un índice de 
la gran diversidad que debió alcanzar este grupo 
durante el Mesozoico. Se admite en forma gene- 
ral que la mayoría, si no la totalidad de los 
ginkgófitos, eran árbole s, pero hay pocos restos 
de tallos unidos a las diferentes formas de hojas. 


GINKGO BILOBA. Esta especie se considera 
con frecuencia como un “fósil viviente” y es el 
único miembro superviviente de un antiguo lina¬ 
je. Conocido al principio solamente en jardines 
de Asia Oriental, particularmente de China y de 
Japón, se ha comprobado en épocas recientes que 
aparece en forma espontánea en una pequeña 
región montañosa del Sudeste de China. Es dudo¬ 
so si esta población es realmente indígena o si se 
ha formado a partir de individuos escapados de 
los jardines. 

Los árboles del género Ginkgo han sido culti¬ 
vados en diversos países del mundo desde el siglo 
noveno, y se han ido popularizando como árboles 


ornamentales y de sombra. Se trata de una espe¬ 
cie dioica, y para su cultivo se prefieren árboles 
con estambres debido a que en caso contrario la 
capa carnosa de las semillas se descompone, pro¬ 
duciendo ácido butírico que pasa al aire confi¬ 
riéndole un olor de mantequilla rancia. Al princi¬ 
pio no era posible decir si una plántula corres¬ 
pondía a un árbol con estambres o con óvulos y 
los horticultores tenían que esperar a que la 
planta madurara antes de poder seleccionar los 
árboles con estambres. Sin embargo, diversas in¬ 
vestigaciones sugieren que se podrían utilizar es¬ 
tudios citológicos para determinar el sexo desde 
las primeras fases del desarrollo. 

Morfología y anatomía. Los árboles jóvenes 
de Ginkgo tienen un crecimiento monopódico, 
que les da una forma marcadamente piramidal 
(fig. 24-2 A). Sin embargo, a medida que madu¬ 
ran, el tronco principal pierde su preeminencia y 
las ramas laterales crecen hasta hacerse relativa¬ 
mente grandes y largas de modo que se obtiene 
una copa redondeada (fig. 24-2 B). Algunos árbo¬ 
les alcanzan una altura que se aproxima a unos 
30 m y un diámetro del tronco superior a 1 m. 
Se trata de un árbol caducifolio, y las hojas 
aparecen ya muy avanzada la primavera, y se 
conservan bien hasta muy tarde en el otoño en 
latitudes medias. 

Como en muchas de las coniferas, Ginkgo 
tiene dos clases de ramas, los brotes largos o 
macroblastos y los brotes cortos o braquiblastos. 



FIGURA 24-2 
copa redondeada. 


Ginkgo biloba: A. árbol joven con la característica ramificación piramidal; B, árbol maduro con la 


Los macroblastos tienen un crecimiento indefini¬ 
do, poseen hojas esparcidas y constituyen las 
ramas principales del árbol (fig. 24-3). Sin embar¬ 
go, los braquiblastos tienen un crecimiento limi¬ 
tado, aumentando solamente unos pocos milíme¬ 
tros en longitud cada año; se forman sobre los 
macroblastos durante el segundo año de creci¬ 
miento y originan una roseta de hojas en su 
ápice. Las cicatrices de los antiguos pecíolos for¬ 
man una espiral en relieve a su alrededor. Aun¬ 
que los braquiblastos suelen mantenerse cortos y 
con hojas, en algunos casos uno de ellos se des¬ 
arrolla repentinamente originando un macroblasto 
con hojas dispersas, con frecuencia a resultas de 
la herida de un macroblasto próximo. De forma 
parecida, el crecimiento de ciertos macroblastos 
puede verse frenado, pasando estos a braquiblas¬ 
tos. Existe una diferencia tajante en las cantida¬ 
des relativas de tejidos producidos por los macro 


y por los braquiblastos de la misma edad. Los 
macroblastos tienen una medula reducida, un an¬ 
cho cilindro vascular, y un córtex delgado. En 
cambio, los braquiblastos tienen una medula an¬ 
cha, un cilindro de xilema muy delgado y un 
córtex muy grueso (fig. 24-4 A, B). 

El tejido vascular primario es dictiostélico, 
con los haces conductores situados alrededor de 
una medula estrecha, y emite rastros foliares y 
rameales (fig. 24-4). Alrededor del xilema prima¬ 
rio el xilema secundario forma un cilindro grueso 
de filas radiales irregulares de traqueidas, de 
radios y de anillos de crecimiento débilmente 
definidos. Las traqueidas del xilema primario tie¬ 
nen engrosamientos helicoidales mientras que las 
del xilema secundario tienen una o dos filas de 
perforaciones areoladas, con crásulas entre ellas. 
En sección transversal, las traqueidas secundarias 
se diferencian de modo notable de las de la 
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FIGURA 24-3 Ginkgo biloba. Parte de un macroblasto, con braquiblastos de hojas 
dispuestas en espiral, X 0,3. mac, macroblasto; braq, braquiblasto. 




xil sec 


FIGURA 24-4 Secciones transversales del tallo de Ginkgo biloba: A, macroblasto. con meouia y córtex reducidos 
abundante xilema secundario y pocas cav.dades mucilaginíferas, x 14; B, braquiblasto, con medula y córtex relativamenti 
amplios y numerosas cavidades mucilaginíferas. x 10. cor, córtex; c muc. cavidades mucilaginíferas; per. peridermis;*/ 
sec, xilema secundario. (De Gymnosperms, de C. J. Chamberlain, con permiso de The Universitv of Chicago Press 
Copyright 1935.) 
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madera de las coniferas por sus dimensiones en 
anchura y en longitud muy desiguales. Lo carac¬ 
terístico es que los radios medulares sean vertical- 
mente cortos y estrechos en anchura; muchos 
tienen solamente una célula de altura y una célu¬ 
la de espesor. En el leño no existe parénquima 
xilemático. En la medula y en la corteza se 
encuentran cavidades mucilaginosas y células que 
contienen cristales de oxalato cáicico y taninos. 
En las capas corticales externas se origina una 
peridermis que más tarde, junto con el floema 
secundario, constituye la corteza. 

Las características hojas de Ginkgo biloba 
tienen un gran pecíolo que se abre en abanico 


formando un ancho limbo (fig. 24-5 A). En las 
hojas de los macroblastos, los limbos suelen tener 
una escotadura en la parte central; de aquí viene 
el epíteto específico de “biloba”. En cambio, las 
hojas de los braquiblastos son principalmente en¬ 
teras. Por el pecíolo pasan dos rastros foliares 
que se dividen dicotómicamente en la base del 
limbo. A medida que nos acercamos al margen 
del limbo se van produciendo nuevas dicotomías, 
lo cual da a la hoja un aspecto .flabeliforme. 
Aunque la mayoría de las ramificaciones de los 
nervios son abiertas y dicotómicas, algunos de 
ellos presentan anastomosis. El nombre inglés 
“maidenhair tree” (árbol del culantrillo), hace 



FIGURA 24-5 Estructura foliar d e Ginkgo biloba: A, 
una de las hojas mostrando el peci'olo, la nerviación dico- 
tómica y la escotadura central del limbo, X 1; B, uno de 
los estomas visto desde encima, mostrando dos células 
oclusivas flanqueadas y medio recubiertas por seis células 
acompañantes, X 400; C. varias células epidérmicas, con la 
forma sinuosa de sus paredes, X 400. 

alusión a su parecido con la hoja de Adiantum, el 
culantrillo llamado “maidenhair fern”. 

Las cavidades mucilaginosas son frecuentes 
en las hojas, en donde adoptan el aspecto de 
tubos alargados situados entre los nervios. Tam¬ 
bién son numerosas las células que contienen 
tanino y cristales de oxalato. Existen estomas 
principalmente sobre la superficie inferior. Estos 
poseen de cuatro a ocho células acompañantes 
que rodean a las células oclusivas, ligeramente 



c spor 


FIGURA 24-6 Organos reproductores de Ginkgo: A, 
androstróbilos amentiformes (and) implantados en la par¬ 
te superior del braquiblasto, X 1; B, cuatro células esporó- 
genas (c spor) rodeadas por células de la pared del andros- 
porangjo (c and), X 300; C, un grano de polen de Ginkgo 
biloba, mostrando un surco único (sur) que se extiende a 
todo lo largo del gr3no, X 1000. ex, exina. ÍB, según Starr, 
con permiso de la Botánica! Gazette.) 


hundidas por debajo de la superficie (fig. 24-5 B). 
Las paredes de las células de la epidermis son 
más o menos sinuosas. Las células situadas entre 
los nervios tienen un contorno poligonal, mien¬ 
tras que las situadas bajo ellos son rectangulares, 
una característica que no se encuentra en los 
cicadófitos ni en las coniferas (fig. 24-5 C). 

Reproducción. Al igual que en los cicadófi¬ 
tos, Ginkgo biloba es siempre dioico. Entremez¬ 
clados con las hojas situadas en el ápice de los 
braquiblastos, se encuentran androsporangios re¬ 
unidos en estróbilos laxos; los óvulos están soste¬ 
nidos de uno en uno y en los extremos de 
pedúnculos bifurcados. 

Un androstróbilo de Ginkgo consiste en una 
estructura amentiforme laxa constituida por espo- 
rofilos dispuestos en espiral sobre el eje (fig. 
24-6 A). Cada androsporofilo posee un pedúnculo 
curvado que sostiene dos androsporangios en su 
extremo. Cada androsporangio está formado por 
una pared de cuatro a siete capas, un tapete y un 
cierto número de células esporógenas centrales 
(fig. 24-6 B) que funcionan como células madres 
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de las andrósporas y sufren la meiosis para for¬ 
mar tétrades de esporas. Antes de salir al exte¬ 
rior, las esporas empiezan a desarrollarse, origi¬ 
nando granos de polen que contienen en su inte¬ 
rior androgametófitos inmaturos. 5 

Los granos de polen de Ginkgo biloba son 
muy parecidos a los de las cicadales actuales. En 
general tienen una forma de circular a elíptica, 
con una sola cicatriz longitudinal a lo largo de 
una de sus superficies; su longitud varía de 23 a 
30 mieras (fig. 24-6 C). Su dispersión se realiza 
principalmente por el viento. Es frecuente encon¬ 
trar granos de polen de Ginkgo diseminados en 
rocas sedimentarias, en general en las del Meso¬ 
zoico. 

El desarrollo del androgametófito es parecido 
al que se encuentra en los cicadófitos. Las células 
androsporales se dividen para formar dos células. 
Una de ellas es la célula protálica primaria. En la 
segunda división se produce una segunda célula 
protálica y un primordio del anteridio. El primor¬ 
dio del anteridio se divide a continuación en una 
célula tubular externa y una célula generativa 
próxima a las células protálicas. En esta fase, el 
grano de polen es liberado durante abril-mayo en 
las latitudes medias del hemisferio Norte. 

No se produce la continuación del desarrollo 
del androgametófito hasta que el polen ha pe¬ 
netrado en el micrópilo del óvulo. El tubo políni¬ 
co empieza entonces a digerir las sustancias que 
encuentra en su camino hasta llegar a la núcela. 
Durante este proceso, las células generadoras del 
grano de polen se dividen para formar una célula 
estéril y una célula andrógena. Esta permanece en 
la base del tubo hasta llegar a la fecundación. Sin 
embargo, el núcleo del tubo emigra al interior del 
tubo polínico, y se sitúa cerca del extremo hasta 
que tiene lugar la descarga. Inmediatamente antes 
de la fecundación la célula andrógena se divide 
para formar dos androgametos. Como en los cica¬ 
dófitos, las partículas formadas a partir de los 
blefaroplastos se disponen según una línea heli¬ 
coidal alrededor de los gametos para formar los 
flagelos. Los gametos, de unas 80 mieras de lon¬ 
gitud, nadan atravesando la cámara arquegonial 
hasta llegar al cuello del arquegonio y fusionan 
directamente con la gran célula huevo de cada 
vientre. 

Cada pedúnculo sostiene dos óvulos, uno en 
el ápice de cada ramita dicotómica (fig. 24-7 A, 
B). Alrededor de cada óvulo se encuentra el gi- 
nosporofilo, un collar que originará un apéndice 
foliáceo. Igual que los cicadófitos, cada óvulo 
posee un solo integumento con tres regiones 




FIGURA 24-7 Organos reproductores de Ginkgo bilo¬ 
ba: A. uno de los pedúnculos, portador de dos óvulos 
jóvenes rodeados por un collar que corresponde al ginos- 
porofilo, X 1; B, varias semillas maduras fijas a la parte 
superior de un braquiblasto, Xl;C, corte sagital de una 
semilla con el embrión joven. X 2. emb, embrión; gs, gi- 
nosporofilo; //, cara interna del integumento; mi t capa me¬ 
dia del integumento; e/, capa externa del integumento. (C. 
de Morphology of Gymnosperms , de J. M. Coulter y C. J. 
Chamberlain, con permiso de The University of Chicago 
Press, copyright 1910 y 1917.) 

constituidas por tejidos distintos. Después de la 
polinización, las tres capas maduran originando 
una capa carnosa interna que se convierte al 
secarse en una piel papiriforme, una capa central 
pétrea y una capa carnosa externa. La capa exter¬ 
na contiene el ácido butírico que origina el olor 
desagradable que desprenden las semillas en 
otoño. 

El desarrollo del ginogametófito en el óvulo 



: iGURA2 4-8 

los células del cuello te ci. x 160, . _ fnroem). situadas en la 


es parecido al que vimos en los cicadófitos. El 
ginogametófito empieza a formarse en mayo >' 
sigue de forma muy parecida el desarrollo de los 
cicadófitos. Las cuatro ginósporas forman una 
tétrade linear después de la meiosis, pero de 
ordinario sólo una se desarrolla, la situada en el 
extremo calácico-. La pared de la gmóspora crece 
y el núcleo sufre muchas divisiones nucleares 
libres. Al llegar a su máximo crecimiento, los 
numerosos núcleos quedan concentrados en la 
periferia de la pared de la ginóspora. La forma¬ 
ción de la pared celular se realiza en dirección 
centrípeta, de forma que al final todos los nú¬ 
cleos están rodeados por su correspondiente 
membrana para formar el ginogametófito. Una 
característica notable es el color verde pálido 
debido a la formación de clorofüa en las células 
del gametófito, un fenómeno que se encuentra en 
algunas de las plantas no productoras de semillas. 

En la mayoría de los casos, se forman dos o 
tres arquegonios a partir de las células externas 
del extremo micropüar del ginogametófito. Cada 
arquegonio tiene dos células del cuello, una célu¬ 
la del canal ventral y una gran célula huevo (fig. 
24-8 A). Al igual que en los cicadófitos, se forma 
en la periferia una capa protectora de células 

estratificadas. 

Después de la unión del androgameto con el 
huevo, el núcleo del zigoto sufre una sene de 
divisiones nucleares libres- (fig. 24-8 B). Cuando 
ya se han formado aproximadamente 256 nú¬ 
cleos, se' forman sincrónicamente las paredes 


celulares, produciendo el tejido proembrionario. 
Este presenta una gradación desde pequeñas célu¬ 
las compactas en el extremo calácico hasta gran¬ 
des células alargadas en el extremo micropilar 
(fig. 24-8 C). Aunque las células micropilares son 
alargadas, no forman un suspensor bien definido 
como en los cicadófitos y en las coniferas. Las 
células del extremo calácico continúan dividién¬ 
dose, formando los primordios de los cotiledones, 
epicótilo e hipocótilo (fig. 24-7 C). Estos primor¬ 
dios crecen y absorben el contenido celular del 
ginogametófito. Al final la joven radicela atravie¬ 
sa el micrópilo y llega al suelo. Los cotiledones 
continúan unidos a la semilla y siguen absorbien¬ 
do sustancias a partir de ella. 


FILOGENIA DE LOS 
GINKGOFITOS 


Los antecesores de los ginkgófitos actuales 
os son desconocidos. Ginkgo se parece a las 
[cades en muchos aspectos, especialmente en lo 
ue se refiere a los órganos sexuales y al desarro- 
o del gametófito. Sin embargo, las hojas son 
aracterísticas y en general distintas de las oja 
innadas de las cícades y de las pteridospermas. 
.demás, el tallo conjujmportante xilema, pe- 
ueña medula y corteza; y la presencia d e poros 
—pq~~paré c id° al de los comieróf itos (vea 
cap. 75)IlorgínkgófiíQS--se_s_ue[eñ^_colocar 
nto a este grupo. La hipótesis más razonáblre 


488 PLANTAS VASCULARES 












la que establece que los ginkgófítos evoluciona¬ 
ron bien sea del mismo grupo antecesor de las 
cordaitales, más probablemente de las progimnos¬ 
permas, o que se originaron por evolución a.par- 
tir de antecesores desconocidos, probablemente 


pterótitos, siguiendo una línea separada deja de 
las plantas^ c on sem illas. Las investigaciones fu¬ 
turas sobre las plantas del Devónico y del Car¬ 
bonífero ofrecen la principal esperanza para 
poder determinar la filogenia de los ginkgófítos. 
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DIVISIÓN CONIFERÓFITOS 


Los coniferófitos comprenden dos órdenes principales de plan¬ 
tas. el de las cordaitales. tósiles, y el de las coniferales, que están 
representadas por familias y géneros tanto fósiles como actuales. 
También comprenden un grupo de plantas del T D evónico superi or 
denominada s progimnospermas. B^j-sugirió qué las pr ogimnospe r- 
mas podían serj intecesoras i-min tip la lín ea de las píeridosperm as 
como de la de los coniferófitos. Se estudian aquí..por razones de 
comodidad, más que porque presenten una relación especialmente 
íntima con los coniferófitos. 

Si aceptamos el origen de los coniferófitos a partir de las 
progimnospermas, el punto de arranque evolutivo más probable se 
encontraría entre las progimnospermas del Devónico superior y las 
cordaitales del Carbonífero. Las cordaitales son especialmente abun¬ 
dantes en la última parte del Carbónífejo_ en donde c oexiste n con 
las demás coniferas. Las coniferales se extienden desd e el Carb onife- 
ro superior has ta la ac tualidad. Aunque parecen haber alcanzado un 
máximo de desarrollo a mediados del M esozoic o, las coniferas son 
elementos de primera importancia en Ja flora del mu ndo. 

A pesar de las lagunas que quedan por llenar, existen buenas 
pruebas para creer que las conif erales evolucionaro n a partir de las 
cordaitales, a través de e stadios intermedios rep resentados por las 
lebaquiaceas^ una familia de coniferas d.e principios del Mesozoico. 
La progresión evolutiva está especialmente bien documentada en 
investigaciones sobre los apéndices portadores de los óvulos, como 
aparecerá en forma destacada en las descripciones y discusión de las 
páginas subsiguientes. El botánico sueco Rudolf Florín realizó cum¬ 
plidamente la importante tarea de revelar las interrelaciones entre las 
coniferas fósiles y las modernas. 
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progimnospermas 


ORDEN CORDAITALES 


En este grupo se han descrito tres órdenes 
distintos que comprenden ocho género^. Sin duda 
el más conocido-de~ellos_e.s e l g sntrojArchaeogte- 
ñjv Al principio, esta planta se conocía solamente 
a través de improntas foliares que se encontraban 
con bastante frecuencia en rocas del Devón ico 
superior. Basándose en la forma foli ar de los 
esporangios, era frecuente considerar a^rcTm^ 
opteris como un helécho primitivo , y se le clásífP" 
cáüsTTünto conTis'protopteridiales. Sin embargo 
en 1960 se enc o ntró una hoja de Archaeopteri s 
unida a un t allo denominado Calhxytó h, un géne- 
ro que^e había relaciona do hastiTéntonces con 

las c ordaltáTes rSste^descabrimientoTepresentó el 

principio de la idea de las progimnospermas, que 
impulsó la hipótesis de que Archaeopteris y las 
especies con ella relacionadas eran an t eces ores 
tanto de los-conife rófitos ro mo da l a s pteridns- 

peimaL. 

En reconstrucción, ArchafLQBteris aparece cla¬ 
ramente como una planta arborescente_que__alcan- 

zó a lturas de por lo menos 20 m (fig- 25-! A). El 
tronco mayor c onocido tiene más de 1,5 m d e 
diámetro, y la mayoría de los troncos se atenúan 
en diámetro al acercarse a la i nserción d e Jas 
ramas en la copa, Las ramas principales parecen 
ser horizontales o sólo ligeramente inclinadas 
hacia arriba. Las hojas varían desde menos de 60_ 
cm hasta más de Í .5 m de longitud, y u . ei'e n 
as pecto de frond e (fig^S-l B). En la mayoría de_ 
las. especies, algunas, de las divisiones dejas hojas 
presentan a. -la. yg z pínnula s estériles,_fértil«, 
mientras que otras aparecen completamente esté¬ 
riles. Loi esporangios se encuentran alipeadqs en_ 
los. bordes principales de las pínnulas fértiles, en 
ellos se han encontrado esporas redondeadas o 
deltoides, además de triletas y no ornamentadas. 
Aunque se han citado varias especies Tieíeróspo- 
ras, existen otras que presentan solamente un ta¬ 
maño único de espora y son, con toda probabili¬ 
dad, homósporas. 

El tallo contiene una medula reducida^ fila¬ 
mentos de xilema primario mesarcas y -xilema 
secundario. Las traqueidas del xüema secundario 
presentan una dispo sición, única,-decoros 
dos- red ondead os qu e se encuentran .en -grupos 
localizados sobre las paredes^ radiales,_fin número 
de _6 a 20 v 'dlsp úestos según dos o tres filas 
verticales (fig. 25-22). Tor radloS" son-principal¬ 
me nte uniseriados, con"de 6 ~ a 15 c élula! d e 
altura^ y contienen traqueidas radiales^ pro mi- 

nentes. 


Tres familias se incluyen en general en las 
cordaitales. Dos de ellas comprenden principal¬ 
mente géneros correspondientes a madera petrifi- 
cada y sus relaciones con otros grupos son bas¬ 
tante oscuras. El ggnero mejor cono cido e s C or^ 
daites, en el cual se han encontrado tanto hojas 
¿Emo^estróbilos compuest os unidos a los t allos. 

Cordaites es una gran pl anta arboresc ente 
que era probablemente el árbol más elevado del 
Carboníferojfig- 25-3). Entre sus restos, se han 
e ncontrado tallos petrificados que miden más de 
^TFtti de. longitud; v algmtos ejem plares alcanza- 
rñn jrp Kábrp.mente una a ltura de por lo menos 
30 m. La parte s uperior lleva ramas que sostienen 
largas hojas ensifo rmes tfig. 25-4). En las axilas 
de algunas - délas hojas se encuentran estróbilos 

laxos. _ 

' ' La anatomía del tallo es bien conocida y 
característica. La m edula tiene un diámetro supe - 
rior a 1,5 cm, _y está_fqmiada_pQr cavidades 
1 enticul ares alojadas d entro del tejido parenqui- 
mático (fig. 25-5 A). Inmediatamente por fuera 
rif-RTmf'Uli se encuentra el xilema primario. 
quVTs me'sarca (fig. 25-5 B). Las traqueidas pa - 
san, de^ dentro a fuera, del tip o helicoidal al 
¿Stálari forme v finalmente, al tip o con_j>oros 
areólados. El xilem a prima rio pita graduaimefllg 
a rikma se cunáaao, que t iene traqueidas con de 
una a tres filas de poros areolados alternantes y 
h exagonale s. Lorradi ósde xile ma. S££ Hq d ¿DP . ?ie - 
nen una altura variable y jtormallttfinte una ¿¿lula 
de anchura, El xüema^secundariP forma un jrue- 
so ci¿n¿ 0 _ 4 e_madera que en la mayoría de los 
ejemplares del Carbonífero nO-presenta anülos de 
crecmüénto. Esta peculiaridad se ha citado como 
prueba a favor de la ausencia de una sucesión 
bien definida de cambios estacionales o climáti¬ 
cos durante la formación de las zonas pantanosas 

hulleras del Carbonífero. 

El floema secundario forma una capa fina y 
principalmente parenquimática en contacto con 
la par te - ex terna de la corteza. Los rastros folia¬ 
res, sencillos o dobles, se acodan para atravesar la 
corteza y dirigirse a la base de las hojas, tn el 
interior de éstas, se dividen, con lo que son 
varios ios haces conductores que penetran en el 

limbo. 

Las hojas son delgadas^ ensiformes, algunas 
veces tienen más de un metro de longitud y 15 
c m de anchura (fig. 25-4). Los nu merosos nervios 
que par ecen ser paralelos están en realidad ram ifi-_ 
cados dic otómicamente en ángulo agudo._Sobre 

fe . 
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FIGURA 25-1 Archaeopteris: A, reconstrucción de una planta completa; B, rama con dos frondes, con pínnulas 
estériles y pínnulas fértiles sobre la fronde inferior. (Según Beck, con permiso del American Journal of Botany.) 



el envés de la hoja s e encuentran estomas dis - 
puestos en bandas. Él desarrollo estom ático es 
haploqueilico, c on de cuatro a seis células acom¬ 
pañantes alre dedor de las células oclusivas. Al 
pare cer, las hojas debían la mayor parte de s u 
r esistencia mecánica a las bandas de esclerén qui- 
ma que se extendí an longitudinalm ente entre los 
nervios, a modo de vigas en form a de I. 

Los órganos reprod uctor es deCorcfaites son 
estróbilos laxos c ompuestos, implantados en las 
a xilas de" algunas hojas de las ramas exteriores. 
Tanto los_es tróbilos polin íf eros como los esper- 
matófor os se situaban en un mismo género, Cor- 
d aianth us (fig. 25-6 A). El estróbilo compue sto 
está formado por dos filas de brácteas alesnadas; 
una en cada parte^de un eje central. En la axila 
de cada bráctea se encuentra una corta ramifica¬ 
ción que_ presenta apéndices dispuestos en espiral, 
las escamas. Las escamas externas sostienen sacos 
polínicos en su parte apical (fig. 25-6 B). En^ 
algunos de éstos se han encontrado granos de 


polen que presentan un cuerpo central o corpus, 
probablemente constituido por tejido gametofíti- 
co, rodeado por una envoltura vesiculosa, el 


saccus o 


IR. ¿ 


Como se decía más arriba, el estróbilo porta¬ 
dor de óvulos constituye la primera fase de una 
serie evolutiva de este tipo de órganos en los 
coniferófitos. Los estróbilos ovulíferos son pa¬ 
recidos a los poliníferos pero se conocen con 
mayor detalle (fig. 25-7). Un largo eje sostiene 
dos filas laterales de brácteas, cada una de las 
cuales presenta una ramita en la axila. Esta rami- 
ta posee escamas dispuestas en espiral, las unas 
fértiles, otras estériles. Las escamas fértiles son 
ligeramente alargadas y sostienen uno o más óvu¬ 
los terminales. En algunas especies los óvulos se 
extienden hasta mucho más allá del extremo de 
la ramita 5> pero en otras especies están práctica¬ 
mente escondida^. 

Las semillaste las cordaitales son pequeñas 
y cordiformes, con el integumento extendido 
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FIGURA 25-2 Corte del xilema secundario de Ar - 
chaeoptem, mostrando los poros areolados circulares dis- 

óas^xttQ 9rUP ° S S ° bre ,3S pareóes diales de las traquei- 


formando un aja. El integumento es libre respec¬ 
to de la núcela con la excepción de la parte 
basal, y con frecuencia la núcela presenta un¡ 

pico. Por su morfolo¬ 
gía general las semillas de las cordaitales son muy 
parecidas a las de ¡as ptendospermas. Con fre¬ 
cuencia es difícil decidir a qué grupo' pertenece 
una determinada semilla fósil, a menos que "se 
baya encontrado ligada a partes vegetativas. - 
Los trabajos de Florín y de otros han condu¬ 
cido a la idea de que el cono espermatógeno de 
las confiérales se había originado probablemente 
por reducción y elaboración de una inflorescencia 
como la de Cordaiar.ihus. Esto será estudiado 
con un cieno detalle al centrarnos en las conife¬ 
ras actuales; pueden observarse fases intermedias 

probaoles en las ramitas ovulíferas de la familia 
de las lebaquiáceas. 


ORDEN CONIFERALES 

Es este orden extenso, que comprende 
ocho familias, siete de las cuales poseen géneros 
actuales, y la última, la de las lebaquiáceas, repre¬ 
sentada exclusivamente por miembros fósiles La 
familia lebaquiáceas, que se encuentra desde el 
Carbonífero superior.hasta el Jurásico, compren¬ 
de plantas que parecen ser los antecesores in¬ 
mediatos de todas las familias de coniferas 
actuales, con la excepción de las taxáceas. 
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FIGURA 25-3 Reconstrucción de Cordaites. Obsér¬ 
vense los estróbilos compuestos entremezclados con las 
hojas de las ramas laterales. X 0.003. (De D. H. Scott. 
Stud/es in Fossil Botany, Adam & Charies Black Ltd 
Londres.) 


Familia lebaquiáceas) Esta familia comprende 
unos pocos géneros que se encuentran en varios 
continentes del hemisf erio Norte; el gé_nero mejor 
conocido es Lebachia, del Carbonífero superior y 
del Pérmico inferior ffig. 25-8). Se trataba de un 
árbol de altura incierta, constituido por un e¿_e 
principal con ramas laterales distribuidas de for¬ 
ma pinnada. Se conocen dos tipos de hoja_s. Las 
del eje principal y de las ramas mayores son más 
largas, anchas y aplanadas que las de las ramas 
más pequeña^. Con frecuencia están bifurcadas 
por el extremo, en cuyo caso el único haz vascu¬ 
lar también se bifurca. Las hojas de las últimas 
ramitas más pequeñas son aciculares o escuami-_ 
formes, ^enteras, más pequeñas que las hojas de 
primer orden y tienen un único nervio no ramifí 
cado. Ambos tipos de hojas tienen cuatro bandas 
de estomas distribuidos uregularmente: dos ban¬ 
das largas sobre la superficie abaxial y dos bandas 
más cortas sobre la superficie adaxial. Los 



FIGURA 25-4 Ramrta de Cordaites, mostrando hojas 
acintadas y estróbilos compuestos, x 10. (Según D. H. 
Scott. Stud/es in Fossil Botany. Adam & Charles Black 
Ltd. Londres.) 


estomas son de tipo haploqueico. Lebachia tiene 
unos pelos epidérmicos unicelulares a ambos ia^* 
dos de ia hoja, una característica presentada tam¬ 
bién por muchas coniferas actuales. 

Internamente el xilema secundario, bien des¬ 
arrollado. tiene traqueidas de tipo araucariano. es 
decir, con ce una a tres tilas de poros areofados 
altemos. No hay canales resiníferos y sólo un 
vestigio de parénquima xilemático. Los radios xi- 
lemáticos son uniseriados, otra característica 
araucariana. Los anillos de crecimiento están dé¬ 
bilmente delimitados. _ 

Los conos tanto seminíferos como polinífe- 
ros están implantados terminalmente sobre algu¬ 
nas de las ramas laterales de Lebachia (fig. 
25-8 B, C). Los conos poliníferos están formados 
por un eje con androsporofilos escuamiformes 
dispuestos en espiral. Sobre la superficie abaxial 
de cada androsporofilo, se encuentran dos espo¬ 
rangios parcialmente recubiertos por una prolon¬ 
gación del mismo esporofilo. Los granos de polen 
de Lebachia tienen una sola vesícula alar o saccus 
que rodea un cuerpo central (fig. 25-9 A). Esta 
vesícula queda interrumpida en la superficie dis- 




FIGURA 25-5 Tallo de Cordaites: A, corte longitudi¬ 
nal. mostrando las cavidades lenticulares de la medula 
<m), y el xilema primario y secundario fxil), x 5; B, corte 
del tallo desde la medula, pasando por el protoxilema 
ipx), metaxilema con traqueidas espiraladas fmxj y escala- 
riformes fes), hasta ei xilema secundario provisto de poros 
areolados fp ar), x 72. (Según D. H. Scott, Studies in 
Foss/f Botany, Adam & Charles Black, Ltd. Londres.) 

tai por el surco germinal. En varios géneros pró¬ 
ximos, existen dos vesículas alares, unidas a un 
solo corpus t lo que corresponde al tipo disaccato, 
corriente en las familias actuales de coniferas, en 
particular en las pináceas y en las podocarpáceas. 

Como en otros géneros provistos de esporofi- 
los dipuestos en -espiral y dos esporangios abaxia¬ 
les, los conos poliníferos de Lebachia son conos 
o estróbilos fundamentalmente simples y casi 
idénticos por su estructura a los que poseen las 
coniferas actuales. Pero los conos de Lebachia se 
diferencian de modo marcado de los órganos po¬ 
liníferos de Cordaites, que son estróbilos com¬ 
puestos. Es más, en Cordaites los androsporangios 
aparecen en posición terminal y no abaxial sobre 
los esporofilos. Así pues, no han aparecido descu¬ 
brimientos fósiles capaces de establecer un puen¬ 
te entre plantas de estructura tan distinta come 
Cordaites. y las lebaquiáceas. 

El órgano seminífero de Lebachia tiene un 
contorno elíptico o circular, con muchas brácteas 
compactas dispuestas en espiral sobre el eje cen¬ 
tral (fig. 25-9 C). Cada bráctea es bifurcada, con 
un nervio único que se divide dando un nervio en 
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25 ' 6 . 0rganos reproductores de Cardanes: A. androstróbilos en las axilas de 

bracteas unidas al eje estrobilar primario, X 6: B. una de las escamas lesl del androstrAhii,, 
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® r ,?n « • ! C °r oí; COn varias Células game, o‘rt'«s en el Corpus (corp) rodeadas 

rSÜSkJ ’ ' C ° n Derm,S ° de Pal ^ographica y de la Ws* floran** 


dirección a cada uno de los lóbulos. En la axila, 
cada bráctea posee un brote enano con apéndices 
dispuestos en espiral y escamas decurcentes dirigi¬ 
das hacia el ápice. Ordinariamente, sólo una de 
las escamas es fértil y lleva un único óvulo en su 
parte apical (fig. 25-9 B). La escama seminífera 
se encuentra cerca del eje principal del cono, en 
la misma disposición en espiral que las demás 
escamas. El micrópilo del óvulo está dirigido 
hacia el exterior. El integumento aparece como 
una continuación del tejido de la escama seminí¬ 
fera que recubre la núcela, formando un micrópi¬ 
lo relativamente profundo. 

En un género íntimamente relacionado de 
órganos seminíferos, Ernestiodendron, el brote 
enano también parte de la axila de una bráctea. 
Los brotes enanos, relativamente aplanados tie¬ 
nen sólo unas pocas escamas estériles, y algunas 
veces ninguna. En las regiones central o terminal 
del brote enano se encuentran de tres a siete 
ginosporofílos dispuestos en espiral. Cada uno de 
ellos tiene un solo óvulo, con el esporofilo 


nuc 


FIGURA 25-7 Porción de un ginostróbilo compuesto 
de Corda ¡tes mostrando brotes enanos en las axilas de las 
bracteas y escamas fértiles junto con otras estériles unidas 
al brote enano. Las semillas son cordiformes y poseen un 
integumento en forma de ala (int) que envuelve la núcela 
(nuc), x 2. (Según Carruthers.) 
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dimncuoi 25 8 Lebachia: A, rama estéril con cinco ramitas, donde puede verse la 
doras’ P,nnada de las últimas ramificaciones, X 0,33; B, una rama con ramitas porta- 
existent T y de COnOS pol,n, ' feros lc P°D. * 0,33 (Obsérvense las hojas bifurcadas 
rama rr!* 13 rama princÍDal V las no bifurcadas sobre lasúltimas ramificaciones); C 

permiso deAa^onm^S r3mÍ,aS P ° rtad ° raS h ° Í3S ' X °' 33 ' 
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confundido gradualmente con el integumento, co¬ 
mo en Lebachia. Algunos de los óvulos son erec¬ 
tos, mientras que otros son invertidos con los 
micrópilos dirigidos hacia el eje. 

La estructura general de los ginostróbilos 
compuestos de los diversos géneros de las leba- 
quiáceas es parecida a la de Cordaites. En las 
lebaquiáceas existe una reducción general de la 
longitud del brote enano y del número de esca¬ 
mas estériles y óvulos. Esto puede representar 
una fase primitiva de la evolución de las conife¬ 
ras del Mesozoico y Cenozoico que tuvo como 
resultado una progresiva reducción de las partes en 
varias direcciones. La disposición del cono semi¬ 
nífero se encuentra en las siete familias actuales. 

Coniferas actuales. Durante el Mesozoico in¬ 
ferior y medio, las coniferas sufrieron una evolu¬ 
ción marcada y aparentemente rápida. A resultas 
de ello se convirtieron en una parte predominan¬ 
te de las floras del Jurásico y del Cretácico infe¬ 
rior. Durante este tiempo la mayoría de las fami¬ 
lias actuales quedaron diferenciadas. Sin embargo, 
en rocas más antiguas que las del Cretácico su¬ 
perior, las coniferas aparecen en varias formas 
generalizadas que no pueden atribuirse a ningún 
género actual. Estas formas indistintas primitivas, 
denominadas coniferas de transición, han recibi¬ 
do una serie de nombres de forma o nombres de 
órganos, basados sobre todo sobre la morfología, 
que en algunos casos recuerda su afiliación natu¬ 
ral, por ejemplo, Prepinus y Araucarioxylon. 

Durante el Cretácico superior y el Terciario, 
se diferenciaron casi todos los géneros actuales, 
pero al parecer en momentos distintos. Durante 
este intervalo de tiempo, muchos de los géneros 
empezaron también a aparecer en ias regiones en 
donde se encuentran actualmente, lo cual en al¬ 
gunos casos representó una limitación de una 
distribución antigua más amplia. Estas reduccio¬ 
nes de área constituyen casi con certeza un índi¬ 
ce de envejecimiento o incluso de amenaza de 
extinción. Algunos de los ejemplos más especta¬ 
culares se encuentran en la familia de las taxo- 
diáceas, en donde géneros como Metasequoia, Se¬ 
quoia y Taxodium estaban extendidos por todo 
el hemisferio norte durante el Terciario inferior. 
Actualmente, estos mismos géneros están reduci¬ 
dos a distribuciones geográficas y ecológicas muy 
limitadas, y sin duda se encuentran amenazados 
de extinción. Los principales factores que condu¬ 
cen a la extinción parecen ser la competencia, 
particularmente frente a ias angiospermas, y la 
degeneración genética que impide la especiación 
para ocupar nichos ecológicos diversos. 



FIGURA 25-9 Lebachia: A, grano de polen aislado, 
mostrando el Corpus central rodeado oor elsaccus, X 185; 
B, brote enano de un cono seminífero, donde pueden 
verse ias escamas dispuestas en espiral y una sola escama 
ovulífera (esc o) en la parte superior, X 10; C, corte longi- 
tudinal de un cono seminífero con las brácteas (br), esca¬ 
mas estériles (es) y un solo óvulo (o) unido al brote enano 
(be), X4. (Según Florin, con permiso de Pa/aeontogra- 
phica .) 

P 

Distribución general de las familias. Las siete 
familias actuales están distribuidas por ambos he¬ 
misferios. Algunas de ellas, como las pináceas, 
son más características del hemisferio Norte, 
mientras que otras, como las araucariáceas, están 
más extendidas en el hemisferio Sur (tabla 25-1). 

Aunque algunos géneros están en decadencia, 
otros parecen haber evolucionado bastante recien¬ 
temente, por ejemplo, Pseudotsuga. En números 
absolutos de especies actuales, las coniferas repre¬ 
sentan sólo la veinteava parte de los pteridófitos, 
y sólo una sexta parte de las monocotiledóneas. 
Sin embargo, aunque el número de géneros y de 
especies sea relativamente bajo, algunas de las 
coniferas como Pinus, son muy notables debido 
al gran número de individuos que los representan 
en ciertas regiones. Por ello, en cuanto a grupo, 
las coniferas están todavía entre los árboles fores¬ 
tales dominantes en el mundo, particularmente 


TABLA 25-1 

PRINCIPALES CARACTERISTICAS MORFOLOGICAS 
Y DISTRIBUCION DE LAS CONIFERALES 


. FAMILIA 

(número de gé¬ 
neros entre 
paréntesis) 

AREA DE 
DISPERSION 

CARACTERISTICAS 

GENERALES 

j 

Pináceas (10) 

9 

Casi totalmente 
; en el hemisferio 
norte 

1 

i 

• 

Hojas aciculares; 
hojas y escamas 
del cono dispues¬ 
tas en espiral; 
brácteas y esca¬ 
mas ovulíferas 
bien diferencia¬ 
das; granos de 
polen principal¬ 
mente vesícula- 

do, i 

Taxod iiceas 
(10) 

i 

1 

China, Japón, 

F o mi osa, Ale¬ 
mania, Califor¬ 
nia, parte meri¬ 
dional de EE. 
UU. y México 

Hojas y escamas 
del cono dispues¬ 
tas en espiral; 
brácteas y esca¬ 
mas ovulíferas 
casi enteramente 
fusionadas; gra¬ 
nos de polen pe¬ 
queños y provis¬ 
tos de una papila 

Cupresáceas 

( 16 ) 

Extendida por 
ambos hemisfe¬ 
rios 

Hojas y escamas 
del cono cíclicas; 
brácteas y esca¬ 
ma ovulífera 
fuertemente fu- 

4 

sionadas; polen 
peoueño y pro¬ 
visto de un pe¬ 
queño poro 

Arauca ruceas 

: (2) 

i 

i i 

• 

Casi completa¬ 
mente en el he¬ 
misferio meri¬ 
dional 

¡ 

1 

| 

Hojas y escamas 
de los conos dis¬ 
puestos en espi¬ 
ral; brácteas y es¬ 
camas ovulíferas 
completamente 
fusionadas; óvu¬ 
los solitarios; po¬ 
len grande y no 
vesiculado 

Podocarpá- 

ceas(?) 

| f 

j 

Principalmente 
en el hemisferio 
meridional, j 
América central 
o Indias occi¬ 
dentales 

Hojas planas y an¬ 
chas con un so¬ 
lo o muchos ner¬ 
vios; óvulos ter¬ 
minales y simples 
polen vesiculado 

Taxáceas (5) , 

i 

1 

Principalmente 
en el hemisferio 
norte 

( 

a 

Hojas planas y 
acuminadas; dis¬ 
puestas en espi¬ 
ral; óvulos termi¬ 
nales y solitarios 
con arilo carno¬ 
so; polen redon¬ 
deado y no ve¬ 
siculado 

Cefalotaxá- 

ceas(l) 

a 

1 

! i 

! V 

! _ 1 

China, Japón, 
parte tropical 
del Himalaya j 

[ 

I 

i 

i 

Hojas planas y es¬ 
trechas; dispues¬ 
tas en espiral; es¬ 
camas del cono 
decusadas; dos 
óvulos sobre ca¬ 
da escama ovulí¬ 
fera; polen circu¬ 
lar y no vesicu¬ 
lado ' 1 


en los bosques boreales del hemisferio Norte. Es¬ 
tán adaptadas a condiciones mesofíticas o xerofí- 
ticas y ocupan la mayoría de nichos ecológicos, 
con la excepción de áreas como los desiertos 
extremos y la tundra. Representan nuestra princi¬ 
pal fuente de madera y de productos forestales, 
incluyendo la pulpa de celulosa y el papel. 

Morfología. Por su aspecto general, las coni¬ 
feras son prácticamente todas arborescentes, y 
algunas alcanzan proporciones gigantescas. La 
mayor es Sequoiadendron giganteum , el “árbol 
grande” de California, con algunos ejemplares 
que superan los 10 m de diámetro, 90 m de 
altura y posiblemente 4000 años de edad. Unos 
pocos géneros, como Juniperus, son típicamente 
arbustivos. Ninguno de ellos es herbáceo. 

La mayoría de las coniferas son monopódi- 
cas, con ramificación excurrente y verticilada o 
espiral (figs. 25-10 y 11). Algunas coniferas, co¬ 
mo las pináceas, pierden las hojas de las ramas 
más viejas, mientras que otras, como las arauca¬ 
riáceas, conservan las hojas sobre casi todas las 
ramas más viejas. Varios géneros como Pinus, 
Larix y Cedrus tienen macroblastos y braquiblas- 
tos, como en Ginkgo. En Pinus, en la parte apical 
del braquiblasto, que se encuentra en la axila de 
una hoja escuamiforme, no fotosintetizadora, del 
macroblasto, se encuentran de una a ocho hojas 
dispuestas en espiral sobre el ápice (fig. 25-12 A). 
Los braquiblastos caen después de varios años, 
dejando un macroblasto revestido de escamas. En 
Larix y Cedrus , el número de hojas es variable, y 
éstas se encuentran dispuestas en espiral sobre el 
braquiblasto (fig. 25-12 B). 

Las hojas de las coniferas son muy variables 
en tamaño, estructura y forma. En general, pue¬ 
den reconocerse cuatro grupos morfológicos prin¬ 
cipales (fig. 25-13). 1) El primer grupo compren¬ 
de hojas aciculares, de sección claramente tetra- 
gonal, provistas de un solo nervio; las poseen 
géneros como Picea, Cedrus, Cryptomeria y algu¬ 
nas especies de Araucaria, Dacrydium y Podo car- 
pus. 2) Las hojas del segundo grupo son de 
contorno lineal o lanceolado y normalmente cla¬ 
ramente aplanadas; tenemos ejemplos de ellas en 
Sequoia, Taxodium y Metasequoia, en las taxo- 
diáceas; Tsuga, Abies y Pseudotsuga, en las piná¬ 
ceas; y en algunas especies de Araucaria, Dacry¬ 
dium y Podocarpus. La forma lineal o lanceolada 
es la más común en las coniferas actuales. 3) Las 
hojas del tercer grupo están muy reducidas, son 
escuamiformes, apretadamente aplicadas sobre el 
tallo, se encuentran en la mayoría de los géneros 
de las cupresáceas, así como en Sequoidendron, 
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FIGURA 25-10 Aspecto de dos coniferas actuales: A, 
Cedrus deodara (obsérvense las ramas péndulas, con gru¬ 
pos de hojas perennes implantadas en braquiblastos), 
X 0,025; B, Araucaria araucana (las hojas son persistentes y 
muy afiladas, dispuestas sobre ramas agrupadas en vertici¬ 
los regulares), X 0,03. 



figura 25-1 1 Aspecto de dos coniferas actuales: A, 
Larix laricina, con hojas caducas implantadas en braqui¬ 
blastos, x 0,025; B, Abies sp, con la forma piramidal ca¬ 
racterística del género, x 0,025. 



FIGURA 25-12 Disposición de las hojas en las conife¬ 
ras; A, ramita de P/nus con braquiblastos (braq) que par¬ 
ten de las axilas de hojas escuarr. i formes (h esc) y llevan 
aciculas en su ápice. X 4; 9, Cedrus. mostrando braqui¬ 
blastos (braq) con hojas veroes, implantados en las axilas 
de hojas escuamiformes (h esc), x 1. 


Taxodium y en algunas especies de Podocarpus. 
4) El cuarto tipo de hojas es e! menos común 
entre las coniferas; se trata de hojas aplanadas, 
anchas, normalmente de contorno oval y con 
muchos nervios. La nemación parece ser paralela 
pero en realidad es agudamente dicotómica. Este 
cuarto tipo se encuentra casi exclusivamente en 
coniferas del hemisferio sur, especialmente en 
Agathis y en algunas especies de Araucaria y 
Podocarpus. 

La mayoría de las coniferas son de hoja 
perenne, pero algunos géneros son de hoja caduca 
(Larix, Taxodium y Metasequoia). En Larix, las 
aciculas se desprenden de los braquiblastos; en 
Taxodium y Metasequoia son los brotes foliares 
completos los que caen cada otoño. Casi todas 
las hojas de las coniferas están adaptadas a condi¬ 
ciones xerofiticas. Típicamente, poseen una grue¬ 
sa cutícula sobre una gruesa epidermis, con esto¬ 
mas hundidos en ella (fig. 25-14). Los estomas 
presentan un desarrollo de tipo haploqueilico, 
con células acompañantes prominentes que en 
algunos casos recubren parcialmente la abertura 
estomática, constituyendo de esta forma una 
abertura suplementaria de diámetro reducido. En 
las hojas de muchas coniferas los estomas se 
encuentran dispuestos en bandas longitudinales. 

Inmediatamente debajo de la epidermis se 
encuentra una hipodermis de una a tres capas de 



FIGURA 25-13 Tipos de hojas de coniferas: A, dos 
hojas de Picea con un nervio único y sección tetragonal, 
X 4; B, hojas de Metasequoia con el limbo aplanado e 
implantación opuesta sobre la ramita, X 2; C, hojas 
reducidas de Cupressus, dispuestas en dos filas sobre la 
ramita. X 4; D, hoja de Agathis mostrando el limbo 
ensanchado y los nervios progresivamente divididos dico- 
tómicamente, X 0,75. 
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FIGURA 25-14 Anatomía de las hojas de las conife¬ 
ras: A, corte transversal de una hoja de Pinus, X 60; 3, 
corte transversal de una hoja de Sciadopitys. X 25: C. 
detalle ampliado de B, con células acompañantes que re¬ 
cubren parcialmente los estomas, X 250. end, endodermis; 
ep, epidermis; c o, célula oclusiva; hip,- hipodermis; mes, 
mesofilo; f!, floema: c a. céiuia acompañante: es:, estoma; 
xil, xilema. ÍA, según 9rown, con permiso de Blaisdell 
Publishing Company; B. C, de Gymnosperms, por C. J. 
Chamberlain, con permiso de The University of Chicago 
Press, copyright 1935.) 


células de pared gruesa. Este tejido rodea el teji¬ 
do del mesofilo, que en las acículas y en las 
hojas escuamiformes está formado por células de 
membrana replegada, pero que en muchas de las 
hojas anchas y planas está diferenciada en parén- 
quima en empalizada y parénquima lagunar. Pue¬ 
den haber en ellas de uno a muchos haces vascu¬ 
lares —normalmente uno o dos en las acículas y 
hojas escuamiformes, y muchos en las hojas pla¬ 
nas. En la mayoría de las hojas, cada haz está 
rodeado por una endodermis bien definida. Con 
frecuencia, de los haces vasculares hasta la endo¬ 
dermis se extienden paredes secundarias y poros 



FIGURA 25-15 Corte transversal de una ramita defltode cuatro años de edad, X 30. 
x¡! pr, xilema primario; c res, conductos resiníferos;**, floema secundario; xil sec, 
xilema secundario. 


areolados, que probablemente tienen un papel en 
la conducción entre el mesofilo y el haz vascular; 
por ello, se designan con el nombre de tejido de 
transfusión. 

Anatomía del tallo. Los tallos de todas las 
coniferas tienen una medula reducida, y el cilin¬ 
dro vascular primario y el córtex delgados (fig. 
25-T5). En cambio, muchos de ellos tienen un 
cilindro de xilema secundario muy ancho. La 
corteza puede tener 10 cm de grosor y en Se - 
quoiadendron se han descrito ejemplares con cor¬ 
teza que alcanza los 100 cm de grosor. La corte¬ 
za comprende el floema secundario y la perider- 
mis, con grandes conductos resiníferos en 
mnrhn? géneros. Los anillos de crecimiento que 
se observan en el xilema secundario son muy 
marcados, y su grosor varía según las condiciones 
ecológicas del año al cual corresponden. A partir 
del análisis de los anilíos de crecimiento de los 
tallos de las coniferas se pueden establecer re¬ 
construcciones de las fluctuaciones climáticas y 
quizás la edad de ciertos acontecimientos pasa¬ 
dos. Los anillos son extremadamente delgados en 
tas zonas en donde los períodos de crecimiento 
están limitados por factores climáticos o edáficos, 
como ocurre en las regiones del muskeg. en la 
zona subártica. En estas regiones, no es raro 
encontrar 200 anillos en un diámetro de 10 cm. 

En algunos géneros el xilema secundario está 
constituido por traqueidas, parénquima radial y 
parénquima xilematico (fig. 25-16). Las traquei- 
das tienen poros areoiados, con una fila única de 
poros en la mayoría de las coniferas, excepción 
hecha de las araucarias, que tienen dos o tres 
filas alternas (fig. 25-16 B). Al iguai que en 
Ginkgo . las traqueidas contienen crásulas entre 
los poros areolados. Esta característica es común 
a todas las familias con excepción de las arauca- 
riáceas en donde sólo aparecen esporádicamente. 

No se atribuye ninguna función ni actividad a las 

% 

crásulas. En Taxus y Pseudotsuga , en la parte 
interna de la pared secundaria se encuentra un 
engrosamiento terciario dispuesto en espiral. Se 
ha considerado que es el responsable de la elasti¬ 
cidad, gracias a la cual la madera de tejo se ha 
hecho famosa para construir arcos. 

Los radios del xilema varían en longitud, 
anchura y profundidad; en muchos géneros tie¬ 
nen una sola célula de anchura (fig. 25-16 A). 
Además de poseer células de los parénquimas 
radiales, con poros simples, los radios xilemáticos 
de la mayoría de los géneros de las pináceas 
tienen de una a tres filas de células denominadas 
traqueidas radiales, dotadas de poros areolados y 


carentes de protoplastos en ambos extremos d¿ 
radio. En casos de tejido herido se han observad 
series graduales entre traqueidas ordinarias y t» 
queidas radiales, lo cual parece indicar un ciei* 
origen de las radiales a partir de traqueidas reg* 
lares. Las células del parénquima radial se mant» 
nen vivas por espacio de períodos variables y i 
parecer tienen una actividad tanto conducto» 
como de almacenaje de alimentos. Algunos radi» 
tienen varias células de anchura y contienen ca* 
ductos resiníferos. Estos se desarrollan por sep* 
ración entre las células secretoras de resinas, fe* 
mando un conducto central (fig. 25-16 C). L« 
células secretoras de resina se denominan célul» 
epiteliales; con frecuencia aumentan de tamañi 
hasta cerrar el conducto, y entonces se denon» 
nan tiloso id es o tílides. 

Los conductos resiníferos se forman tambié* 
en sentido vertical, entre las traqueidas. En ls 


coniferas como Pinus. los conductos resiníferos 
parecen ser parte integrante de la madera. Sin 
embargo, en muchas otras coniferas, los conduc¬ 
tos resiníferos parecen producirse en la madera 
principalmente como respuesta a las heridas. Los 
conductos resiníferos, o canales resiníferos, son 
también una característica típica de las hojas y 
de la corteza de muchas coniferas. La resina es 
altamente antiséptica y evita la invasión por cier¬ 
tos microorganismos, tiene una acción muy eficaz 
para cerrar las heridas del árbol. A la presencia 
de abundante resina se atribuye la buena conser¬ 
vación de la madera de las coniferas en los dife¬ 
rentes sedimentos. 

Cada año, todo el floema secundario se in¬ 
corpora a la capa inferior de la corteza (fig- 
25-17). El floema secundario contiene células cri- 
bosas, parénquima y fibras floemáticas. Las célu¬ 
las cribosas alargadas forman áreas cribosas sobre 
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FIGURA 25-16 Anal-i* «J 

rrS 8 C Síffli secundar., X 100. per. poro areolado; «**. 

:L npridermis; fl *c. floema secundario; tr, «raque.da. 


las paredes radiales y especialmente sobre las pa¬ 
redes terminales que establecen contacto con las 
células siguientes. Ciertas células del parénquima 
floemático se encuentran con frecuencia llenas 
con un citoplasma denso y fuertemente colorea¬ 
do. Se denominan células albuminíferas (fig- 
25-17 A). Aunque el floema de las coniferas no 
contiene células acompañantes, las células albumi¬ 
níferas parecen actuar como células acompañan¬ 
tes cuando se asocian con células cribosas. 

Además del floema secundario, la corteza de 
las coniferas contiene pequeñas cantidades de 
floema primario desintegrado y una extensa peri- 
dermis (fig. 25-17 B). La peridermis y los tejidos 
que se encuentran por fuera se denominan corte¬ 
za externa o ritidoma. En muchas coniferas, la 
peridermis forma placas lenticulares o concoidales 
en capas sucesivamente profundas, y las capas 
más antiguas y más externas se descaman y se 
desprenden (fig. 25-18). La corteza interna está 


constituida por floema que contiene fibras distor¬ 
sionadas y desintegradas. 

Reproducción. Los sacos polínicos y los óvu¬ 
los se encuentran en estróbilos o conos en todas 
las familias, excepción hecha de las podocarpá- 
ceas, cefalotaxáceas y taxáceas, que tienen ovulos 

terminales y no estróbilos. 

La mayor parte de los géneros son monoicos, 

pero se han descrito algunos dioicos. Algunas 
familias, como la de las cupresáceas, poseen tanto 
géneros monoicos como dioicos. Aunque no exis¬ 
ten pruebas directas, se admite en general que el 
tipo dioico derivó del monoico -principalmente 
debido a que en la mayoría de los grupos vegeta¬ 
les, desde las algas hasta las angiospermas, la 
evolución parece haber tendido hacia la separa¬ 
ción de los sexos. 

En todas las familias, los órganos polmiteros 
son androstróbilos reunidos sobre pequeñas ra¬ 
mas. con frecuencia, en las ramas inferiores del 



FIGURA 25-17 Ar>r-omía del tallo de Pinus: A, corte 
longitudinal del cámbiir-. y floema secundario, con las 
células cribosas (c c), co~ arees cribosas (ar c) y una célula 
albuminífera (cali, X 1CG0; 5, corte transversal de la pen¬ 
der-mis (per), donde puec* ve'se el cámbium suberógeno o 
fetógeno (felog), las cé*. 2 s sjberosas o felema (fel) y las 
células internas de la fe*:ne"nis (felod), X 800. 



per fl sec 


FIGURA 25-18 Corte transversal de la corteza de 

ier'?!Cy!* rPS de Deridermis 
(per) que han quedado incluidos en el floema secundario 

(fl sec), X 1. 

árbol (fig. 25-19). La longitud de los androstróbi¬ 
los varía desde 2 mra en Juniperus communis 
hasta 12 cm en algunas especies de Araucaria. En 
todas las familias, con la excepción de las cupre¬ 
sáceas, los androsporofilos están dispuestos en 
espiral sobre el eje; en las cupresáceas son cícii- 
dos. Los esporofilos están tan regularmente dis¬ 
puestos que parecen estar alineados en filas verti¬ 
cales (fig. 25-19 C, D). El tamaño y la forma de 
los androsporofilos es muy variable. En algunas 
especies como en Araucaria cunmnghamii, el es¬ 
porofita es prácticamente imposible de distinguir 
de una hoja. Sin embargo, en la mayoría de las 
coniferas, el androsporofilo está modificado y 
tiene un tamaño reducido. En la figura 25-20 
pueden observarse diversos tipos de androsporofi- 

los. 

En la mayoría de las coniferas, los androspo- 
rangios están implantados en la superficie abaxial 
del esporofita. El número de esporangios varía de 
2 hasta más de 15, y tas mayores números se 
encuentran entre las araucariáceas. Los esporan¬ 
gios se encuentran en posición terminal, sobre 
cortos pedúnculos ramificados en las taxáceas y 
en las cefalotaxáceas de modo parecido a la dis¬ 
posición que se encuentra en Ginkgo. Los granos 
de polen de las coniferas tienen una morfología 
variable (fig. 25-21). El tamaño, varía desde 20 a 
150 mieras aproximadamente. Todos tas granos 
tienen una pared compuesta por dos capas princi¬ 
pales: una capa interna y fina denominada intina 
y otra externa, más gruesa, la exina. En casi 
todos tas granos, la exina está a su vez estratifica¬ 
da según una o varias capas diferenciadas. La 
capa externa de la exina está con frecuencia 
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FIGURA 25-19 Aspecto de algunos androstróbllos 
de coniferas: A. Pinus. X 3; B, Cupressus. x 5; C, 
Araucaria, X 2: D, Podocarpus. X 2. 


ornamentada con foseras, gránulos, relieves reti- 
culados u otros tipos de ornamentación. En gene¬ 
ral, esta ornamentación no es particularmente dis¬ 
tintiva de géneros o especies, pero en algunos 
casos puede ser empleada en su identificación. 
Como se mencionaba más arriba, en la mayoría 
de los géneros de las pináceas y las podocar- 
páceas, la exina de los granos de polen se extien¬ 
de formando vesículas aéreas o alas. Estas alas se 
encuentran en número de una o varias y su 
tamaño, ornamentación y tipo de unión al corpus 
del grano es variable. La mayoría de los géneros 
actuales tienen dos vesículas alares unidas a la 
superficie distal del Corpus. 

La mayoría de los granos de polen de las 
coniferas tienen una capa especializada de la exi¬ 
na que se desarrolla en el polo distal del grano. 
Se la denomina leptoma (fig. 25-21 E). En los 
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FIGURA 25-20 Androsporofilos (andró) y sacos polí¬ 
nicos (s p) de algunas coniferas. X 8: A, Pinus; B, Picea; C 
Cryptomena; O. Cuoressus; E. Agathis: F, Araucaria. ¡De 
Gymnosperms. de C. J. Champerlain. con oerm.so de The 
Umversity of Chicago Press, copyright 1935.) 


granos saccatos o vesiculosos, el leptoma se en¬ 
cuentra entre ¡as vesículas alares; en los granos 
desprovistos de dichas vesículas, forma cortas pa¬ 
pilas de aspecto variado (taxodiáceas), una peque¬ 
ña apertura (algunos géneros de cupresáceas), o 
simplemente un área débilmente delimitada (Tsur 
ga, A throtaxis, Callitris). En casi todos los casos 
el tubo polínico se forma por evaginación de la 
intina a nivel del leptoma. 

Todas las coniferas son anemófilas, es decir 
polinizadas por medio del viento. Los granos de 
polen son liberados en épocas distintas del año, 
según sea la latitud, la altitud o el clima. Algunos 
llegan a varios cientos de kilómetros de distancia 
de los árboles productores, pero la mayoría pa¬ 
recen depositarse a distancias más cortas. La pro¬ 
ducción de polen es con frecuencia prodigiosa, y 
se ha estimado en varios millones de granos por 



FIGURA 25-21 Granos de polen de algunas confie¬ 
ras: A. 5, Pinus (A, vista lateral; B. vista distal); C, Podo- 
carous: D. Sciadooitys: E, Araucaria; F, Sequoia: G, Cha- 
maecyparis. A-E, X 500; F, G. X 1000. corp, corpus; /, 
leptoma; pao. papila; ps. pseudoporo; ves. vesícula alar. 


un solo cono de Araucaria. En general, sólo unos 
pocos de entre los millones de granos de polen 
dispersados alcanzan un micrópilo para realizar la 
polinización y la fecundación. 

La cantidad de tejido gametofítico originado 
por el polen varía según el género y, en menor 
grado, según la familia. En las araucariáceas y 
podocarpáceas, las primeras dos o tres células 
protálicas continúan dividiéndose para formar va¬ 
rias o muchas células. Las pináceas tienen dos 
células protálicas, mientras que la mayoría de los 
géneros de taxodiáceas y de cupresáceas carecen 
de ellas. Las fases que siguen al desarrollo de las 
células protálicas y de los primordios anteridiales 
a partir de la célula androspórica son casi idénti¬ 
cas a las de los cicadófitos y a las de Ginkgo (fig. 
25-22). Al principio, el primordio anteridial se 
divide para formar una célula generativa y una 


célula tubular. En muchas coniferas, el polen se 
dispersa a partir de este momento. Si un grano 
penetra por el micrópilo, y las condiciones son 
favorables, el desarrollo del androgametófito con¬ 
tinúa. A medida que el núcleo del tubo migra 
hacia el ápice del tubo polínico, la célula genera¬ 
tiva se divide hasta formar una célula estéril y 
una célula andrógena (fig. 25-22 E). En la mayo¬ 
ría de los casos, la célula andrógena se encuentra 
entre el núcleo del tubo y la célula estéril. A 
medida que el tubo se alarga, la célula estéril 
pierde su pared, y junto con la célula andrógena 
empieza a dirigirse al interior del tubo polínico. 
Inmediatamente antes de la fecundación, la célula 
andrógena se divide para formar dos androgame- 
tos (fig. 25-22 F). En las coniferas se encuentran 
dos tipos de androgametos: uno de ellos altamen¬ 
te organizado, con un núcleo y una pared bien 
definida; el otro, sin pared y con una fina cubier¬ 
ta de citoplasma. En ambos grupos, los androga¬ 
metos carecen completamente de flagelos o de 
otro tipo de apéndices para la locomoción. 

En casi todas las coniferas el tubo polínico 
crece atravesando la núcela hasta que la punta 
del tubo llega a un arquegonio. En este momento 
el ápice del tubo polínico se disgrega, y los 
androgametos son descargados al interior del ar¬ 
quegonio. Uno de los gametos se fusiona con el 
óvulo, y el otro aborta. El citoplasma del andro- 
gameto persiste después de su unión con el óvu¬ 
lo, formando un denso recubrimiento sobre el 
zigoto. En Pinus, y por lo menos algunas otras 
coniferas, no existe fusión ni maduración de nú¬ 
cleos. En su lugar, los dos juegos de cromosomas 
se mantienen uno junto a otro hasta que se 
juntan en un grupo sobre un solo huso acromáti¬ 
co durante la primera mitosis del óvulo fecun¬ 
dado. 

Los' óvulos se forman dentro de conos en 
todos los casos, excepto en las podocarpáceas, 
cefalotaxáceas y taxáceas, en donde están unidos 
de uno en uno o a pares a los ápices de cortos 
pedúnculos. Los conos de las otras cuatro fami¬ 
lias son estructuras complejas, como en las cor- 
daitales y en las lebaquiáceas. Están formados 
por brácteas con una escama ovulífera fija a la 
parte basal de la superficie adaxial de cada brác- 
tea (fig. 25-23). Si bien en las cupresáceas, las 
brácteas son verticiladas, están dispuestas en espi¬ 
ral en las pináceas, taxodiáceas, y araucariáceas. 
Las brácteas y las escamas ovulíferas son prácti¬ 
camente libres entre sí en las pináceas, pero están 
soldddas en un grado mayor o menor en las 
cupresáceas, taxodiáceas y araucariáceas (fig. 
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25-23 C). Aunque 
cho más pequeña 
hasta superar la 
25-23 B), Larix y 
la escama tienen 
tamaños, que son 



con una célula androsporal (c and), B. P androsporal; C, se ha formado la 

dial (prim ant). formados por d ^' s ' |dial ha pcod ucido una célula generativa (c 

segunda célula protalica; D, el pn desplazado hasta el 

c.h.k d.l »b. ‘ '■ hi ".«do P,™ pn, 

extremo del tubo polínico (r V , 9 p | a célula andrógena se ha dividido 

célula estéril te mü V una ¡J núcleo del tubo continúa en la 

para producir dos androgame o • n £ a (A . E _ de Morphology of Gymnos- 

ZZtt Z Ítií "j ¿ cí-w- ~ CB¡ “"° 

Press. 'copyright 1910 y 1917: F, según Coulter.) 


la bráctea es de ordinario mu¬ 
que la escama ovulífera, crece 
escama en Pseudotsuga (fig. 
A bies. Tanto la bráctea como 
un gran número de formas y 
característicos de cada género e 


incluso de cada especie en todas las familias. 
Estas diferencias son con frecuencia muy .aucsas 
de cara a la identificación de las especies. 

Sobre el origen y la estructura de la bráctea 
y de la escama de los ginostróbüos de las conife¬ 
ras se ha centrado el tema de muchas controversias. 





FIGURA 25-23 Gmostróbilos de algunas coniferas; 
A. B, Pseudotsuga, obsérvense las brácteas (br), que salen 
fuera de las escamas ovulfferas (es o); A, x 0,5; B, X 1. C, 
D. Cupressus (la bráctea y las escamas ovuliferas están casi 
enteramente soldadas, v algunos Ovulos estén implantados 
en cada escama), C, X 0,5; D, X 1. E, Podocarpus. con el 
epimacio (ep¡) aue sostiene una sola semilla (s), X 0,5. F, 
Taxus, con el arilo carnoso (ar), que rodea cada semilla, 
X 2. 

Al principio se consideraba que la bráctea de¬ 
rivaba, con especial probabilidad, de una hoja. 
Sin embargo, la escama ovulífera ha sido homolo¬ 
gada a muchas estructuras, y entre ellas, a una 
rama aplanada situada en la axila de una hoja (la 
bráctea), a una lígula, a un carpelo abierto, a una 
placenta, a los integumentos soldados de dos óvu¬ 
los, a una hoja de un brote axilar, a las primeras 
dos hojas de un brote axilar fusionadas a lo largo 
de uno de sus brotes. Una clave para descifrar el 
probable ongen y evolución de las escamas ovulí- 
feras puede encontrarse quizás en la orientación 
opuesta del xilema y del floema en la bráctea y 
en la escama ovulífera de las coniferas actuales 
(fig. 25-24 C). En la bráctea, el floema de los 
naces vasculares se encuentra en la parte interior 
(abaxial) del xilema, en la disposición normal de 
una hoja respecto al tallo. En cambio, en la 
escama ovulífera el floema se encuentra en la 


parte superior (adaxial) del xilema. -- ¿xplica- 
ción más probable de esta orientaos.: :puesta 
consiste en que la escama ovulífera repre¬ 
sentar un esporofilo originariamente nciio a la 
superficie superior (adaxial) del bracu ’ -¿-o, co¬ 
mo en Cordaianthus o en Lebachia (::l 15-24 A, 
B). En realidad, como puede verse r.: .a figura 
25-24 B, ésta es la orientación del esp.vrcílo ovu- 
lífero aplanado en el gépero Lebachiz Iczi orien¬ 
tación del esporofilo explicaría que ?. Icema se 
encontrara en la parte superior del x:-zz- Como 
quedó demostrado por Florin, la rei.-'r.ón del 
braquiblasto parece haber tenido lucí - ~ ’.a serie 
evolutiva que conduce desde Cordaircz varios 
esporofilos, hasta Lebachia , con ur. ssrorofilo 
sobre la superficie adaxial, y hasta ¿c :oníferas 
actuales, en las cuales la escama ovul::¿n todo 
lo que queda del eje enano fértil (Í:ú 15-24 C). 

Los óvulos están unidos a la sumarie ada¬ 
xial de la escama ovulífera en númer. - 1 -i varía 
de uno a siete. Se encuentran orientares en dos 
formas principales. En las pináceas, s.ri-i±riaceas, 
y en muchas de las podocarpáceas. c nerópilo 
está dirigido hacia el eje del cono. Er. — cupresá¬ 
ceas, taxáceas, y en la mayoría de lo.- pineros de 
taxodiáceas, el micrópilo está dirig«c: en direc¬ 
ción opuesta al eje. 

Todos los óvulos tienen un solo n'egumen- 
to. libre o parcialmente fusionado c:: -i núcela 
(fig. 25-25 A). A diferencia de los cu rió ñ tos y 
de Ginkgo, no existe cámara pohr. - ni pico 
nucelar. En el integumento se distinga -¿na capa 
externa carnosa, otra intermedia prru y otra 
interna también carnosa. La capa e\t;tr.a es del¬ 
gada y de ordinario se desprende. Lo rvulos de 
la mayoría de las coniferas carece: ie tejido 
vascular, pero algunos de ellos tienen uces vascu¬ 
lares en la base. Sólo Podocarpus —r.e haces 
vasculares que se extienden hasta lie?-" al ápice 
del integumento. 

En algunas especies de coniferas semilla va 
unida a un ala. En Pinus, ésta es larc¿ ; aplanada 
y ayuda a la dispersión por el vier:: ie la se¬ 
milla. En realidad el ala no es uns -erre de la 
semilla, sino la superficie superior o: -i escama 
ovulífera que se desprende en el monento de la 
maduración de la semilla. 

Los óvulos de las taxáceas, ce fu taxáceas y 
podocarpáceas están recubiertos por ina prolife¬ 
ración carnosa del pedúnculo, denonnado arilo 
en plantas de las dos primeras fanL_as, y un 
epimacio en las podocarpáceas (fig. ---23 F). 

Ei origen de e^tas cubiertas accesoria.' es discuti¬ 
ble. Algunos investigadores indicar rué P ucuc 
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FIGURA 25-24 Evolución probable de los ginostróbilos de los coniferófitos: A, Cordaites. con varios óvulos ío) y 
escamas estériles (e es) unidas al braquiblastd en la axila de una bráctea fbri, X 2; B, Lebachia, en donde los óvulos están 
reducidos a uno solo implantado en el braquiblasto fbraq) con escamas estériles, también en la axila de una bráctea, X 4; 
C, Pinas, con dos óvulos unidos a cada escama ovulífera fes o) que casi con certeza es homóloga de la escama portadora 
del óvulo que se encuentra en Lebachia , X 5. (A. B, según Florín, con permiso d e Pa/aentographica.) 


tratarse de un segundo integumento y otros afir¬ 
man que representa una escama ovulífera modifi¬ 
cada; esta última explicación parece más razona¬ 
ble. 

El desarrollo del ginogametófito es muy pa¬ 
recido al que se encuentra en los cicadófitos y en 
Ginkgo. La célula madre de la espora se desarro¬ 
lla hipodérmicamente, algunas veces a una gran 
profundidad en el interior de la núcela (fig. 
25-25 A). En cada meiosis se forman cuatro gi- 
nósporas, prácticamente siempre en una tétrade 
lineal (fig. 25-25 B). Por regla general sólo una de 
ellas se desarrolla, pero se sabe de otras varias 
que se mantienen funcionales hasta llegar a la 
fase de núcleos libres en Taxus. La ginóspora 
crece mucho, sufriendo divisiones nucleares libres 
(fig. 25-25 C). Después se formarán las paredes 
en dirección centrípeta, produciendo una masa 
central de células gametofíticas, con las células 
próximas al extremo correspondiente a la cálaza 
cargadas de sustancias nutritivas. 

En todas las coniferas, los arquegonios pro¬ 
ceden de la diferenciación de células superficiales 
en el extremo micropilar o a lo largo de los 
flancos de la núcela (fig. 25-25 D). El número de 
arquegonios que se desarrollan es variable, desde 


! a 2000. Hay dos tipos principales de disposi¬ 
ción de los arquegonios. En la mayoría de las 
familias cada arquegonio está separado de los 
demás por células protálicas. En las cupresáceas y 
en las taxodiáceas, los arquegonios se disponen 
en grupos. Algunos géneros de estas dos familias 
tienen el grupo de arquegonios situado directa¬ 
mente detrás del micrópilo, mientras que otros 
tienen dicho grupo situado sobre la pared lateral 
del gametónto. 

Normalmente los arquegonios desarrollan dos 
filas de células del cuello, cada una de ellas con 
cuatro células (fig. 25-25 E, F). En ocasiones 
existen ocho células en cada fila, en algunos 
casos no más de dos. Se encuentran casos extre¬ 
mos en Tsuga canadensis con sólo una fila de dos 
células del cuello, y en Austrotaxus con una fila 
de 16 células. No existen células del canal del 
cuello. En las pináceas, el núcleo del canal del 
vientre está separado del óvulo por una pared. En 
las demás coniferas, esta pared no se forma. Las 
coniferas provistas de una pared celular que ro¬ 
dea el núcleo del canal ventral tienen también 
membranas gruesas alrededor de los androgame- 
tos; el caso inverso también es cierto. 

Después de la fecundación, el zigoto sufre un 






FIGURA 25-25 Desarrollo del ginogametófito de las coniferas: A, corte longitudinal 
del óvulo joven, mostrando el integumento (inr) parcialmente fusionado con la núcela 
fnuc) y una sola célula madre de la ginóspora fgin) situada en la parte central de la núcela, 
x 40; B. tétrade lineal de ginósporas, en donde ia inferior empieza a aumentar de tamaño 
mientras que las otras tres comienzan a abortar. X 485; C, fase de núcleos libres, con los 
núcleos dispuestos en la periferia de la ginóspora; D, primordios arquegoniales situados en 
el borde micropilar del gametófito; E, arquegonio inmaturo con dos células del cuello fe c) 
y un gran óvulo; F, arquegonio maduro con un óvulo plenamente desarrollado y el núcleo 
del óvulo situado inmediatamente debajo del cuello; C-F, X 55. (A-C, según Ferguson; D-F, 
de Morphology of Gymnosperms, de J. M. Couher y C. J. Chamberlain, con permiso de 
The University of Chicago Press, copyright 1910 y 1917.) 




período de divisiones nucleares libres en todas las 
coniferas, excepción hecha de Sequoia (fig. 
25-26 A). En la mayoría de las familias se for¬ 
man de cuatro a ocho núcleos, pero en las arau- 
cariáceas se han encontrado hasta 64. Asimismo, 
y con la excepción de las araucariáceas, los nú¬ 
cleos emigran al extremo basal de la célula hue¬ 
vo, en donde se disponen en un mismo plano. El 
núcleo sufre varias divisiones suplementarias 
acompañadas de constitución de membranas, con 
lo cual se forman tres filas con cuatro células 
cada una en las taxodiáceas, cupresáceas y arau¬ 
cariáceas y cuatro filas de cuatro células en las 
pináceas (fig. 25-26 B-E). En por lo menos una 


sección del género Podocarpus, las 16 primeras 
células se encuentran en tres filas. La fila basal 
tiene una sola célula binucleada, la segunda con¬ 
tiene de siete a nueve células y la tercera com¬ 
prende el resto de los núcleos, desprovistos de 
membrana completa. El proembrión corresponde 
a las primeras fases de desarrollo, antes de que se 
forme un embrión maduro. 

En todas las coniferas se desarrolla un sus¬ 
pensor muy alargado. En Pinus y en la mayoría 
de las pináceas, los suspensores se originan a 
partir de células de la segunda fila que se han 
formado por división de células de la fila basal 
(fig. 25-26 C, D). Estas células, denominadas 
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FIGURA 25-26 Desarrollo embrionario de las conife¬ 
ras A, fase de núcleos libres, con dos núcleos proem¬ 
brionales en el extremo calácico, X 100; B, corte longitu¬ 
dinal del proembrión, mostrando tres filas de células (f 1, 
f 2, f 3), cada una de ellas constituida por cuatro células, 
X 100; C, células de la fila central estiradas para formar 
células suspensores primarias <c s p), X 100; D, células 
suspensores primarias en una fase posterior de alargamien¬ 
to, y células de la primera fila divididas para formar varias 
filas de células embrionales primitivas, X 40; E, se han 
formado suspensores primarios muy alargados, asi como 
células suspensores secundarias (c s s), para empujar el 
casquete embrional más profundamente hacia el interior 
del tejido gametofítico, X 50. (A-C, adaptado de Donald 
Alexander Johansen, Plant EmbryologyEmbriogeny of 
the Spermatophyta, copyright 1950, The Ronald Press 
Company, New York; D, E, según Buchholz, con permiso 
de la I llinois State Academy of Science.) 



FIGURA 25-27 Dos tipos de embnom'a en las coni¬ 
feras: A, poliembrionía simple en Dacrydium, con dos 
embriones (e-1 y +2) formados a partir de óvulos fecun¬ 
dados por separado, X 75; B, embrionia por escisión en 
Tsuga. con cuatro embriones diferenciados a partir de un 
solo embrión inicial, X 50. (Según Buchholz, con permiso 
de la Botánica! Gazette.) 


suspensores primarios, se alargan con bastante 
rapidez para hundir la fila basal al interior del 
gametófito. Al mismo tiempo, la fila basal se 
divide para producir una, dos o tres filas suple¬ 
mentarias de células, denominadas células suspen- 
soras secundarias, o también, tubos embrionales. 
Estas células se alargan en grado variable, y ac¬ 
túan empujando las células embrionarias más pro¬ 
fundamente dentro del gametófito (fig. 25-26 E). 

En otros géneros como en Podocarpus, Scia- 
dopitys y Dacrydium , la segunda fila de células 
que se desarrolla a partir de la fase libremente 
nucleada actúa desde muy al principio como sus¬ 
pensor. El término prosuspensor suele aplicarse a 
este tipo de células que se alargan marcadamente 
en las primeras fases. Después de que la fila 


embrional situada en la parte apical del proem¬ 
brión ha sufrido varias divisiones, algunas de las 
células más distales se alargan, formando células 
suspensoras secundarias (tubos embrionales) que 
crecen hasta formar un suspensor secundario bas¬ 
tante macizo. En ambos tipos de proembrión, el 
suspensor se retuerce y arrolla en espiral empu¬ 
jando el embrión en fase de desarrollo a mayor 
profundidad en el interior del tejido gametofíti¬ 
co. Cuando el embrión ha terminado su desarro¬ 
llo, el suspensor forma en la mayoría de los casos 
un casquete de tejido sobre la parte apical de la 
radicela. 

En todas las coniferas es probable que más 
de un embrión empiece a desarrollarse en el óvu¬ 
lo; normalmente sólo uno de ellos madura. En 
algunos casos, se forman embriones a partir de 
más de un óvulo fecundado: un fenómeno deno¬ 
minado poliembrionía simple (fig. 25-27 A). En 
otros, las células de la fila basal del proembrión 
se escinden, y cada célula crece hasta originar un 
embrión separado; es lo que se denomina poliem¬ 
brionía de escisión (fig. 25-27 B). Ambos tipos se 
encuentran en cada familia de coniferas. Pero 
cada género presenta solamente uno de los dos 
tipos. 

Las fases finales del desarrollo del embrión 
son relativamente poco conocidas. Algunas pa¬ 
recen poseer una célula apical mientras que otras 
parecen poseer una túnica-corpus o disposición 
histógena de los meristemos. A medida que se 
realiza la maduración, los lóbulos de 2 a 18 
cotiledones, situados en la región de la calaza, y 
la radicela, situada en la región del micrópilo, 
empiezan a hacerse reconocibles; algunas de las 
células centrales empiezan a alargarse, esbozando 
los primordios de la medula y posiblemente del 
tejido vascular. Las células de la capa externa o 
dermatógeno adquieren el contorno en forma de 
ladrillo característico de las células epidérmicas. 

BREVE DESCRIPCION DE LAS FAMILIAS DE 
LASCONIFERALES. En los parágrafos siguientes 
se presentan breves descripciones de las principa¬ 
les características morfológicas y anatómicas de 
los géneros de cada familia. Se intenta ofrecer 
una introducción a las familias, y no tratarlas en 
forma exhaustiva. Para un estudio más detallado, 
ci ictiol puede acudir a las diversas excelentes 
obras que se citan en la bibliografía. 

Familia pináceas. Esta familia está represen¬ 
tada por diez géneros y unas 250 especies de 
árboles, casi todos del hemisferio Norte. Son 
plantas caracterizadas por sus hojas aciculares, 



FIGURA 25-28 Follaje y conos de las pináceas: A. 
Pinus con sus haces de acfculas (h) implantados sobre 
braquiblastos (braq} y un ginostróbilo péndulo (gino) 
X0,5;B, Larix, con braquiblastos, acículas y ginostróbilos 
X 0,5; C, Abies, con ginostróbilos erectos, X 0,5; D, Ke 
teleeria , con brácteas (br) y escamas ovuliteras (es o), X 5 
E, brote con hojas de Kete/eeria, con sus hojas aciculares 
aplanadas y acuminadas, X 0,3. 


dispuestas ya sea en espiral sobre el tallo o agru¬ 
padas en fascículos sobre braquiblastos (fig. 
25-28). La mayoría de los géneros son perennifo- 
lios, pero Larix y Pseudolarix son caducifolios. 
Los androstróbilos son relativamente grandes, 
elípticos y compactos. Tienen los esporofilos 
dispuestos en espiral y provistos de dos androspo- 
rangios situados en la superficie abaxial. Los gra¬ 
nos de polen de todos ellos, con excepción de ios 
cte Larix y Pseudorsuga, son vesiculosos y su 
longitud varía de 40 a 150 mieras. Los 
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gmostróbilos tienen brácteas dispuestas en espiral 
y escamas ovulíferas que son más o menos sepa¬ 
radas. Típicamente, hay dos óvulos invertidos so¬ 
bre la superficie adaxial de la escama. Los ginos- 
trobilos lignificados son péndulos en todos excep¬ 
to en Cedras, A bies, Larix y Keteleeria. 

Los principales géneros son Pinus (90 espe¬ 
cies), A bies y Picea (40 especies cada una) y 
Larix (10 especies). Como conjunto, se extienden 
por América del Norte y Eurasia, principalmente 
sobre suelos pobres y en climas fríos. Tsuga y 
Pseudotsuga se encuentran tanto en América del 
Norte como en la parte Sudeste de Asia. Tsuga 
vive en climas húmedos y fríos, como los de las 
montañas del Himalaya y de la Costa oriental de 
America del Norte. Pseudotsuga, en cambio, cre¬ 
ce bien en la costa Oeste de Norteamérica y 
también en lugares más secos, como en la región 
de las mesetas interiores de la parte Oeste de 
America del Norte. Keteleeria y Pseudolari son 
origínanos de China; este último tiene una sola 
especie. Cedrus crece en la región mediterránea y 
en la parte Oeste del Himalaya, pero crece bien 
como planta ornamental en la costa del Pacífico 
de Norteamérica. 

Los árboles pertenecientes a las pináceas tie¬ 
nen importancia económica como productores de 
madera, pulpa de celulosa y sustancias utilizadas 
en la construcción naval (en especial trementina 
y brea). Producen también bálsamo del Canadá 
(.4bies balsameu), trementina de Venecia (diversas 
especies de Larix) y semillas comestibles (algunas 
especies de Pinus). La industria de los árboles de 
Navidad consume gran número de árboles de la 
familia de las pináceas, en particular del género 
Pinus, A bies y Pseudotsuga. Existe también una 
tendencia a empiear cada vez más variedades exó¬ 
ticas como plantas Ornamentales, en especial va¬ 
riedades azules de Picea y ejemplares enanos de 
Pinus y de Cedrus. 

Esta familia tiene una historia fósü que com¬ 
prende desde el Jurásico hasta la actualidad, pero 
la mayoría de géneros actuales no se han encon¬ 
trado con certeza hasta en períodos más recien¬ 
tes. Pinus se conoce del Cretácico inferior, pero 
la mayoría de otros géneros no se han encontra¬ 
do hasta el Cretácico superior o en capas poste¬ 
riores, correspondientes al Terciario. Algunos gé¬ 
neros, como Tsuga y Pseudotsuga, parecen estar 
todavía en evolución, mientras que otros como 
Pseudolanx están casi seguro en fase estacionaria 
y es probable que estén abocados a la extinción 
Familia cupresáceas. Es esta una gran familia 
que comprende 16 géneros distribuidos por 
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TABLA 25-2 

DISTRIBUCION DE LOS GENEROS DE CUPRESACEAS 


Género (número 
de especies entre 
paréntesis) 

' i 

! Distribución ! 

Juniperus (70) 

Parte templada de Norteamérica; í 
; ampliamente distribuido | 

Callitris (20) 

| Au stralia y Tasmania; Nueva Cale- 
, donia 

Cupressus (15) 

' Regiones occidentales de América | 
septentrional y central; Asia, y 
hacia el este hasta el Norte de 
Africa 

| Libocedrus (9) 

Costa del Pacífico de América del 
Norte y América del Sur; Nueva 
Zelanda; China y Formosa; Nue¬ 
va Guinea y Nueva Caledonia 

Chamaecyparis 

(6) 

Costa del Pacifico y parte oriental 
de Norteamérica; Japón y For- ^ 
mosa 

Thuja (5) ' 

1 

Parte septentrional de Nortéame- j 
rica; China y Japón 

Widdringtonia (5) • 

Parte meridional de Africa Tropi- ! 
ca| 1 

Folsenia (3) '• 

China { 

V 

• 

Actinostrobus (2) ( Parte occidental de Australia 

Fitzroya ({) 

Sur de Chile ; 

Pilgerodendron 
(1) ¡ ' 

Chile ; 

Tetraclinis (1) j< 

>ur de España y Norte de Africa 


¡ Thujopsis (1) 1 Japón 


! Callitropsis (1) | Nueva Caledonia 

! Ldselma ( 1 ) | Parte occidental de Tasmania 

-- - 

Arceuthos ( 1 ) Europa Sudorienta! 


ambos hemisferios, aunque más con mayor abun- 
dancia en el septentrional. Los géneros y su dis¬ 
tribución aparecen en la lista de la tabla 25-2. 
Los más importantes figuran en ella en primer 
lugar, y siete géneros monotípicos y endémicos 
aparecen al final. En la figura 25-29 podemos ver 
formas típicas de follaje, conos, polen y semillas. 

Las características más peculiares de las cu¬ 
presáceas son las hojas escuamiformes reducidas y 
los ginostróbilos relativamente pequeños. En 



FIGURA 25-29 Hojas y conos de las cupresáceas: A, 
Biota con las brácteas soldadas fbr) y las escamas (esc) 
abiertas, con varios óvulos (o) todavía unidos a ellas, 
X0,5; B.Cupressus, con hojas escuamiformes muy pequeñas 
e íntimamente aplicadas y ginostróbilos relativamente 
grandes, X 0,25; C, Callitris, con hojas escuamiformes per¬ 
fectamente decusadas, X 2; D, Callitris , con piezas corres¬ 
pondientes a escama y bráctea parcialmente abiertas, y 
hojas escuamiformes muy pequeñas; E .Juniperus, mos¬ 
trando las hojas relativamente grandes unidas a las ramas y 
las hojas escuamiformes de las ramitas portadoras de co¬ 
nos, X 2; F, Juniperus, con ginostróbilos formados por 
brácteas y escamas casi completamente soldadas, X 2. 


conjunto la disposición de las partes es en espiral 
o compuesta. Las escamas ovulíferas y las brác¬ 
teas están normalmente completamente fusiona¬ 
das, produciendo una pieza única denominada 
con frecuencia escama del cono. En la mayoría 
de los géneros los androstróbilos son muy peque¬ 
ños, en posición terminal sobre cada ramita, y 
con delicados esporofilos peltados. Típicamente, 
los granos de polen son pequeños, circulares y 
con una pequeña abertura denominada pseudo- 
poro. 

Las especies de esta familia crecen en una 
gran variedad de hábitats. En general están bien 
adaptadas a las condiciones xerofíticas debidas, 
ya sea al clima seco, ya a sequía fisiológica. Sin 
embargo, algunas especies exigen condiciones de 
bastante humedad para lograr su mejor creci¬ 
miento. 

Muchos géneros comprenden árboles intere¬ 
santes para la producción de madera, especial¬ 
mente Thuja y Callitris. Otros, como Juniperus, 
Cupressus y Libocedrus, producen maderas con 
diversas coloraciones rojizas y crema, y se em¬ 
plean para construir muebles rústicos, objetos de 
escritorio y lápices. De algunas especies se ex¬ 
traen aceites y compuestos aromáticos, por ejem¬ 
plo, el aceite esencial extraído de los frutos de 
Juniperus, que se emplea para saborizar la gine¬ 
bra. el aceite de sandaraque. extraído de los 
Tetraclinis de Marruecos, empleado en la fabrica¬ 
ción de barnices, y ei aceite de cedro, extraído 
de Thuja occidentalis, empleado como aceite de 
inmersión en microscopía. 

Esta familia tiene un registro fósil que arran¬ 
ca del Mesozoico inferior, pero al igual que las 
pináceas, la mayoría de los géneros actuales no 
empiezan a encontrarse de manera clara hasta el 
Cretácico superior y el Terciario. Muchos de los 
géneros modernos tienen una distribución muy 
limitada y pocas especies, lo cual parece indicar 
que se hallan en vías de extinción. Sin embargo, 
para la mayoría de los géneros, la distribución 
inicial es poco conocida, y se hace difícil estable¬ 
cer con precisión las tendencias actuales de su 
distribución en el mundo. 

Familia taxodiáceas. Los diez géneros de esta 
familia tienen un área de distribución muy limita¬ 
da (véase tabla 25-3). Sólo un género, Athrotaxis, 
se encuentra en el hemisferio Sur. 

Esta familia es un grupo heterogéneo, con 
una amplia diversidad de características estructu¬ 
rales. Las hojas son ya escuamiformes, ya de 
limbo aplanado, ya aciculares (fig. 25-30). Sólo 
son caducas en Taxodium y en Metasequoia, en 
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los cuales la totalidad de la ramita portadora de 
hojas se desprende al llegar el otoño. Los géneros 
son todos estrictamente monoicos, con androstró- 
bilos en general pequeños y compactos, y con de 
dos a nueve androsporangios situados sobre la 
superficie abaxial de cada esporofilo. Los granos 
de polen son pequeños, esféricos y con una papi¬ 
la bien diferenciada en todos menos en Sciado¬ 
pitys. Junto con otras características peculiares, 
esto ha hecho pensar a algunos botánicos que es 



posible que Sciadopitys pertenezca a una familia 
distinta. 

En general los ginostróbilos son pequeños, 
con brácteas fusionadas y dispuestas en espiral y 
escamas ovulíferas. Son aplanados y ligeramente 
peltados. El nümero de semillas varía de dos a 
nueve y prácticamente carecen de ala. Por todas 
sus características, las taxodiáceas parecen estar 
relacionadas más de cerca con las cupresáceas que 
con ninguna otra familia. 


TABLA 25-3 

DISTRIBUCION DE LOS GENEROS 
DE LAS TAXODIACEAS 


j Género (número 
de especies en¬ 
tre paréntesis) 

I 

Distribución 

1 

I 

*4 7 

. Sequoia (1) 

I 

Sur de Oregón y Norte de Cali- j 
fornia 

Sequoiadendron 

i U) 

California, área muy limitada 

i 

Taxodium (3) i 

Sur de EE.UU. y Méjico ¡ 

Metasequoia (1) 

Ghina occidental, ¿rea muy limi¬ 
tada 

Glyptostrobus (1) : 

Sudeste de China 

Cunninghamia (2) 

Sudeste de China y Formosarmosa { 

Cryptomeria ( 1) 

japón 

Sciadopitys (1) 1 

Japón 1 

Taiwania (1) 

Formosa 

; Athrotaxis (3) 

Tasmania ¡ 


Algunos géneros tienen importancia como 
productores de madera, por ejemplo. Sequoia de 
California, y Cunninghamia , el “sha-mu” de Chi¬ 
na. El valor comercial de la mayoría de estas 
especies se ve aumentado debido a la resistencia 
que presentan a la destrucción causada por mi¬ 
croorganismos, y a la infestación por parte de 
insectos y de otros invertebrados. 

El registro fósil de esta familia llega hasta el 
Mesozoico, con representantes primitivos que pre¬ 
sentan relaciones con Sciadopitys. Muchos de los 
géneros actuales quedaron diferenciados en el 
Cretácico y en el Terciario, y presentan uno de 
los registros más interesantes de aparición y desa¬ 
parición de todo el reino vegetal. Durante el 
Terciario inferior del hemisferio norte las pruebas 
fósiles ponen de manifiesto que Sequoia, Taxo - 
dium, Metasequoia y Glyptostrobus fueron ele¬ 
mentos arbóreos importantes y muy extendidos 
de la flora. El registro fósil nos indica que todos 
ellos se encontraron en Siberia, islas Spitzbergen, 
Groenlandia, islas del Artico, y en las latitudes 
más altas de América del Norte. Durante finales 
del Terciario, estos géneros fueron gradualmente 
eliminados de las latitudes septentrionales más 
elevadas. Durante el Plioceno medio, Metasequoia 
y Glyptostrobus desaparecieron de América del 


FIGURA 25-30 Follaje y conos de las taxodiáceas: A, Sequoia, con dos androstróbilos 
en el extremo de una ramita, y varias hojas aplanadas y dispuestas en dos filas. X 0,5; B, 
Sequoia, con hojas escuamiformes sobre la ramita y piezas aplanadas correspondientes a 
escama y bráctea, que se han abierto para dejar salir las semillas, X 0,5; C, Sciadopitys, con 
grupos en espiral de hojas relativamente grandes situadas en los ápices de las ramitas, y un 
ginostróbilo, X 0,5; D. Cunninghamia, con un grupo de androstróbilos coronado por varias 
hojas aciculares falcadas, X 0,5; E, Cunninghamia, mostrando hojas aciculares y lanceoladas 
y de punta aguda y un ginostróbilo, X 0,5; F, Cryptomeria, con hojas aciculares de punta 

aguda y un ginostróbilo con estructuras ramificadas correspondientes a bráctea y escama, 

y una ramita principal que crece continuando el eje del estróbilo, X 0,5; G, Cryptomeria, 
con un grupo de androstróbilos situado en el ápice de una ramita, X 0,5. 


Norte, pero sobreviven hasta la actualidad en el 
borde Oeste del Pacífico. De modo parecido, 
Sequoia y Taxodium desaparecieron de Europa y 
de Asia durante el Terciario, al tiempo que sobre¬ 
vivían en latitudes superiores a 60°N en el límite 
norteamericano del Pacífico. 

Del registro fósil del Plioceno y Pleistoceno, 
y de la distribución actual, se desprende que los 
cuatro géneros sufrieron una reducción progresiva 
de su área durante del Terciario superior. Hoy en 
día, Sequoia y Metasequoia están tan estrecha¬ 
mente acantonados que es casi cierto que se 
encuentran en vías de extinción. El enfriamiento 
gradual del clima que tuvo lugar durante el Ter¬ 
ciario, junto con la rigurosa competencia frente a 
las angiospermas en rápida evolución parecen 
haber precipitado la sentencia de los géneros de 
las taxodiáceas, antes ampliamente distribuidos y 
abundantes. 

• Familia podocarpáceas. Seis de los siete géne¬ 
ros de esta familia están limitados a áreas relati¬ 
vamente pequeñas del hemisferio sur. Sólo el 
género Podocarpus está bastante ampliamente dis¬ 
tribuido y se extiende al norte del Ecuador en 
América Central, Africa y desde Malasia hasta el 
Japón (tabla 25-4). 

Las hojas son muy variables, y pueden ser 
anchas y acintadas en Podocarpus , o pequeñas y 
escuamiformes en Dacrydium (fig. 25-31). El gé¬ 
nero Phyliocladus posee lóbulos foliáceos de la 
rama, extendidos y aplanados, que se denominan 
filóclados. Las hojas verdaderas, muy reducidas, 
forman dientes espinosos en el borde del filócla- 
do. 

Los androstróbilos están formados por espo- 
rofilos compactos que poseen dos esporangios 
cada uno. En la mayoría de los casos, los andros¬ 
tróbilos son cilindricos y alargados. Los granos 
de polen son vesiculosos, con la excepción de 
Saxegothaea, que tiene polen papiloso parecido al 
de las taxodiáceas. En los granos de polen de 
Podocarpus se han encontrado hasta siete células 
protálicas. 

Los óvulos se encuentran aislados sobre el 
ápice de sendos pedúnculos (fig. 25-31-B). En 
algunas especies como en Podocarpus spicatus, 
los óvulos están dispuestos en dos filas a lo largo 
de un eje, cada uno en la axila de una bráctea, 
simulando así un estróbilo. En todos, excepto en 
Microstrobus, los óvulos están recubiertos por el 
epimacio, que ha sido equiparado tanto a una 
escama ovulífera (lo más probable), como a un 
arilo, o a un segundo integumento. 

Tanto los androstróbilos como los brotes 
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TABLA 25-4 

DISTRIBUCION DE LOS GENEROS 
DE LAS PODOCARPACEAS 


Género (número 
de especies en¬ 
tre paréntesis) 

Distribución 

Podocarpus 

(100) 

Australia; Nueva Zelanda; Indonesia e| 
India; Este de Africa; América Cen¬ 
tral y América del Sur 

Dacrydium 

(20) 

Nueva Zelanda; Nueva Caledonia; In¬ 
dochina; Australia; Nueva Guinea; Ma¬ 
lasia; Filipinas 

Phyllociadus 

(6) 

Nueva Zelanda; Tasmanla; Nueva Gui-. 
nea; Borneo 

Saxegothaea 

(1) 

Sur de Chile 

Microcachrys 

(1) 

Tasmania 

Acmopyle (1) 

Nueva Caledonia 

j 

Microstrobus 

(2) 

■ 

Tasmania 

1 


ovuifieros de las podocarpáceas están recubiertos 
por brácteas. Esto ha hecho pensar a algunos que 
son perfectamente homólogos de los braquiblas- 
tos de ios estróbilos de las cordaitales y de las 
lebaquiáceas. En las podocarpáceas, el brote ena¬ 
no, que sostiene un solo óvulo representaría una 
reducción de varios apéndices fértiles y estériles 
de las cordaitales y lebaquiales. 

Podocarpus y en menor grado Dacrydium 
son fuentes importantes de madera en Nueva 
Zelanda e Indochina. Cuatro de los géneros se 
cultivan como plantas ornamentales: Podocarpus, 
Phyllociadus, Saxegothaea, y Dacrydium. 

La historia de las podocarpáceas se remonta 
por lo menos hasta el Jurásico. Investigaciones 
recientes de polen fósil han puesto de manifiesto 
que esta familia estaba antes distribuida por Asia, 
Europa y América del Norte, así como por el 
hemisferio sur. La retirada hasta los límites ac¬ 
tuales parece haber tenido lugar durante el últi¬ 
mo período del Terciario. Esto plantea el interro¬ 
gante de si esta familia tuvo realmente su origen 
en el hemisferio Sur, como se ha venido aceptan¬ 
do de forma general. 

Familia araucariáceas. Existen en ella sólo 
dos géneros, Araucaria y Agathis, ambos predo- 
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FIGURA 25*31 Follaje y conos de algunas podocar¬ 
páceas, X 0,5: A, Podocarpus, con androstróbilos (andstr) 
agrupados bajo las hojas (h) en el ápice de la ramita; B, 
Podocarpus, una semilla (si sostenida por el epimacio 
(epi) que probablemente representa la escama ovulffera; 
C, Phyllociadus, en donde los apéndices foliáceos o f'lib¬ 
elados (fil) son ramitas modificadas; D, Dacrydium, con 
pequeñas hojas escuamiformes íntimamente aplicadas a la 
ramita. 


minantemente del hemisferio Sur. Araucaria tiene 
unas 16 especies y se encuentra desde Nueva 
Guinea hasta Australia; en América del Sur tam¬ 
bién se encuentra en Chile, Argentina y Brasil. 
Agathis , con 20 especies, se encuentra en Malasia, 



FIGURA 25-32 Tipos de follaje y de conos de algu¬ 
nas araucariáceas, X 0,5: A, hojas de Agathis; B, andros- 
tróbilo de Agathis; C, androstróbilo de Araucaria arauca¬ 
na; D, ram'rtas y hojas falcadas de Araucaria excelsa. 

Indonesia, las Filipinas, Nueva Caledonia, Fidji, 
Australia y Nueva Zelanda. 

Ambos géneros comprenden árboles de más 
de 30 m de altura, y están caracterizados por sus 
ramas más o menos simétricas y verticiladas. Las 
hojas son persistentes, con frecuencia situadas en 
dos filas, y en algunas especies son dimórficas. 
Poseen de uno a muchos nervios paralelos, y 
varían desde ser pequeñas escamas o hojas acicu¬ 
lares en Araucaria hasta una forma ampliamente 
lanceolada en Agathis (fig. 25-32). 

Los androstróbilos son largos y cilindricos, 
provistos de muchos esporofilos dispuestos en 
espiral (fig. 25-32 B). Los esporofilos son pareci¬ 
dos a los de los esporangióforos de Equisetum, 
con una forma peltada, y tienen de 5 a 20 
esporangios situados en la superficie abaxial. 


Típicamente, los androsporangios están dirigidos 
hacia el eje del cono. En ambos géneros, los 
granos de polen no son vesiculosos y poseen un 
débil leptoma sobre una pared gruesa. El polen 
de las araucarias posee el número más elevado de 
células protálicas de todo el orden de las conife- 
rales. Los granos de polen están también caracte¬ 
rizados por grandes y numerosos granos de almi¬ 
dón que rodean las células protálicas y andróge- 
nas. 

Los ginostróbilos son relativamente grandes, 
y se encuentran en el extremo de las ramas, 
normalmente en la parte más alta del árbol (fig. 
25-32 C). Están formados por muchos apéndices 
dispuestos en espiral, entre los cuales están las 
brácteas y escamas ovulíferas, parcialmente fusio¬ 
nadas en Araucaria. Sin embargo, en Agathis , 
sólo una única estructura se considera que es una 
bráctea; posee una escama ovulífera completa¬ 
mente reducida y fusionada con ella. En general, 
el número de óvulos suele ser de uno, raramente 
de dos. El óvulo es grande y posee una segunda 
capa sobre el integumento, que se ha considerado 
como una hoja especializada o un segundo inte¬ 
gumento. La núcela, muy prominente en el mi- 
crópilo, funciona como un estigma para fijar los 
granos de polen. 

Algunas especies de Araucaria y de Agathis 
se emplean como productoras de madera, espe¬ 
cialmente para la construcción en general, para 
objetos de escritorio, y como madera fina de 
recubrimiento. En América del Sur, se emplean 
dos especies de Araucaria. Una de ellas, Araucana 
araucana, la araucaria de Chile, se encuentra en 
lugares relativamente inaccesibles, en los Andes 
de Chile y de Argentina, por lo cual no se explo¬ 
ta extensamente. La otra es A. angustifolia, la 
araucaria de Paraná, que se encuentra en el sur 
del Brasil, Paraguay y Norte de Argentina, uno 
de los árboles más explotados de América del 
Sur. Es muy usada iocalmenU, pero en parte se 
exporta a Estados Unidos y a Europa. 

Agathis se explota intensamente para la ob¬ 
tención de una sustancia resinosa denominada 
copal, empleada en la fabricación de barnices de 
gran calidad, charol, lacre y otros productos resi¬ 
nosos. El legendario pino Kauri de Nueva Zelan¬ 
da, Agathis australis, es muy valioso para la pro¬ 
ducción de madera; pero no es tan importante 
económicamente, pues ha sido ampliamente diez¬ 
mado por el fuego y por los resineros indígenas 
en tiempos pasados, y debido a la introducción 
de especies exóticas de madera blanda, sobre to¬ 
do especies de Pinus. 
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TABLA 25-5 


DISTRIBUCION DE LOS GENEROS 
DE LAS TAXACEAS 


Género (número 
de especies en¬ 
tre paréntesis) 

Distribución 

Taxus (7) 

Ampliamente distribuido - Norte- , 
américa; Méjico. Europa; India; , 
China; Japón; Indonesia i 

Torreya (5) 

China; Japón; Caüfomia; Florida | 

--- - i 

i Amentotaxus (1) 

China Occidental 

Austrotaxus (\) 

! Nueva Caledonia 

! _ ____ 

1 Mmhntaxus (1)1 China meridional 


La familia araucariáceas es una de las fami¬ 
lias de coniferas más antiguas que se han recono¬ 
cido en e! registro fósil. Así. diversos restos de 
madera petrificada pertenecientes al Triasico se 
han denominado Araucarioxylon debido a su si¬ 
militud con la madera de las araucarias actuales. 
Desde el Jurásico hasta la actualidad se conocen 
diversas improntas de hojas relacionadas tanto 
con Araucaria come con Agathis. Se ha encontra¬ 
do polen de Araucaria en varias localidades del 
Terciario de Europa, lo cual indica que esta fami¬ 
lia vio limitada su área a latitudes más mendiona- 
les bastante tardíamente en los tiempos geologi- 

C0S ’ Familia taxáceas . Esta familia tiene cinco gé- 
ñeros actuales (tabla 25-5) y tres sólo conocidos 
en forma fósil. Se han presentado buenas pruebas 
a favor de que las taxáceas y las cefalotaxáceas se 
separaron de las demás familias de las coniferas 
ya desde el Carbonífero. De acuerdo con ello, 
estas dos familias se estudian con frecuencia co¬ 
mo formando un orden separado, el de las láxa¬ 
les. Por muchas características de morfología y 
de anatomía, las taxáceas se parecen a diversas 
familias de coniferas, especialmente a las podo- 
carpáceas. La principal característica distintiva es 
la posesión de un óvulo único terminal en lugar 

de óvulos situados en conos. 

La mayoría de las plantas de este grupo son 

pequeños árboles o arbustos. Las hojas están dis¬ 
puestas en espiral, pero la mayoría de las veces 
en dos filas, con el limbo üneal o lanceolado (fig. 
25-43). Los órganos poliníferos son androstrobi- 
los constituidos por esporofilos dispuestos en es¬ 
piral Cada esporofilo está típicamente peltado, 
con un ápice engrosado y de tres a nueve andros- 


porangios que cuelgan fuera del borde externo. 

Los granos de polen son esféricos y están provis¬ 
tos de una pared moderadamente gruesa, con una 
exina groseramente granular y un leptoma debí - 
mente definido. Se parecen bastante íntimamente 
a los granos de polen de las cupresáceas. 

Los óvulos son solitarios, terminales y no 
situados en conos o estróbilos. Cada óvulo está 
rodeado por un arilo carnoso que ha sido mter- 
pretado de maneras distintas. Algunos trabajos 
relativamente recientes debidos a Andre han 
puesto de manifiesto que el anlo aparece como 
consecuencia de la modificación de una de las 
últimas hojas del ápice de la rama, por lo cual 
puede ser equiparado a un esporofilo. 

La madera de Taxus ha sido aprccia-a ue=>ue 
antiguo para la construcción de arcos para lanzar 
flechas y en ebanistería. Tanto Taxus como 
Torreya se cultivan como árboles ornamentales. 

De este grupo, se conocen fósiles con certeza 
desde el Jurásico hasta la actualidad. Las taxáceas 
parecen ser muy distintas de las demás coniferas, 
y pueden haberse onginado a partir de otras 

formas ancestrales. 

Familia cefalotaxáceas. Esta familia compren- 
de un sólo género, Cephalotaxus. con cinco espe¬ 
cies que se encuentran desde la parte tropical del 
Himalaya hasta el Japón pasando por ia parte 

meridional y central de China. ... t 

El aspecto general es parecido al de las ta¬ 
xáceas Son árboles o arbustos con ramificación 
opuesta y hojas dispuestas en espiral y en dos 
filas (fig. 25-34). Cada androstróbilo está consti¬ 
tuido por un brote enano situado en la axila de 
una hoja, que sostiene brotes esporangióforos se¬ 
cundarios situados en las axilas de brácteas (fig. 
25-34 A). Los androsporangios son lobulados y 
cuelgan de los brotes enanos secundarios. Los 
granos de polen son esféricos, de pared modera¬ 
damente gruesa, granulosa y con un leptoma lige¬ 
ramente evaginado. • 

Los óvulos son solitarios y terminales y están 

sostenidos por cortos pedúnculos situados en las 
axilas de apéndices escuamiformes. Estos apéndi¬ 
ces escuamiformes se encuentran a su vez implan¬ 
tados sobre tallos más largos y en las axilas de 
hojas normales. Los últimos tallos (los primarios), 
aparecen ya desnudos, ya revestidos desde la base 
por escamas dispuestas en espiral. De este modo, 
el órgano ovulífero puede ser un estróbilo Sun pe 
o compuesto. Los dos pueden encontrarse en la 
misma especie. El óvulo está recubierto por un 
arilo rudimentario (fig. 25-34 C). Al llegar a la 
madurez, el integumento se diferencia en tres 
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capas distintas: una capa externa carnosa, otra 
intermedia pétrea y la interna también carnosa 
En el Cretácico de América del Norte y en el 
Terciario de Europa se han encontrado fósiles 
relacionados con Cephalotaxus Parecen estar re¬ 
lacionados con las lebaquiáceas y con las cor- 
d ai tales, y han sufrido pocas reducciones con 
respecto a sus antecesores. 

FILOGENIA DE LAS CON1FERALES. Hay exce¬ 
lentes pruebas derivadas de investigaciones tanto 
con representantes fósiles como actuales, en apo¬ 
yo de que la evolución se ha realizado partiendo 


de las progimnospermas pasando por las cordaita- 
les y a través de las lebaquiáceas, llegando a las 
familias actuales. Esto se basa principalmente en 
investigaciones centradas en los órganos ovuliíe- 
ros que permiten establecer una serie nne 
indicar que ha tenido lugar una reducción en el 
tamaño y en el número de las partes. De este 
modo, la sene que comprende Cordaites-Leb 
chía-coniferas actuales muestra una reducción 
desde un brote corto portador de muchos apen i- 
ces estériles y fértiles, a una sola escama ovuhfe- 

ra en los géneros actuales. ¡ 

En algunas estructuras vegetativas, espe 
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persistido hasta la actualidad, muchos han reduci- géneros parecen dirigirse a la extinción, mientras 
do su número y su área de distribución. Algunos que otros parecen estar todavía en evolución. 
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DIVISIÓN GNETÓFITOS 


Esta división comprende tres órdenes de plantas vasculares: 
efedrales, welwitschiales y gnetales. Cada orden de gne'ófitos com¬ 
prende una sola familia y un solo género. Estos géneros son Ephe- 
dra. Welwitschia. y Gnetum. El segundo de ellos es monotípico y 
los otros dos tienen varias especies cada uno. Aunque los tres 
órdenes están relacionados con las gimnospermas, en realidad tienen 
poco en común entre sí o con otros taxones de gimnospermas. Las 
características comunes a los tres géneros son las siguientes: tipos de 
vasos primitivos en el xüema secundario; androstróbilos y ginostróbi- 
los compuestos; una estructura secundaria que rodea el integumento 
del óvulo, denominada según los autores esporofilo, integumento 
secundario o bractéola; hojas compuestas o verticiladas; y ausencia 

de canales resiníferos. 

La historia de las efedrales y de las welwitschiales se remonta al 
Pérmico, en donde se han encontrado granos de polen fósües. 
Fósiles seguros de Gnetum no se han encontrado hasta la fecha. 
Aunque se clasifiquen en general dentro de las gimnospermas, el 
origen y los antecesores de estos tres órdenes nos son completamen¬ 
te desconocidos. Por ello los colocamos aparte de todos los demás 

taxones actuales y fósiles. 

ORDEN EFEDRALES. El género Ephedra comprende unas 40 es¬ 
pecies. Está distribuido de forma esporádica por las latitudes templa- 
das-cálidas, se encuentra en la región mediterránea, sigue hacia el 
este hasta Persia, India y China; se encuentra también en la parte 
sudoeste de los Estados Unidos y en las regiones montañosas de la 
parte oeste de América del Sur. Ephedra, verdaderamente xerofitica, 
crece mejor en lugares arenosos o rocosos como desiertos y monta- 
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FIGURA 26-2 Ephedra: A, algunos gmostróbilos fa/* 

nosrry en los nudos de ramitas con hojas f7*/ y brácteas de 
los conos (br c), X 1; B, corte sagital del óvulo, mostrando 
el integumento fintf que se prolonga en forma de tubo 
micropilar ft m); involucro (¡nv) constituido por brac- 
téolas soldadas; y dos arquegonios (arqj en la parte supe¬ 
rior de la núcela, X 42. (A, de Gymnosperms, de C. J. 
Chamberlain, con permiso de The Unrversity of Chicago 
Press, copyright 1935; B, según Land. con permiso de 
Botánica! Gazette .) 


le ha relacionado con un segundo integumento 
parece ser homólogo de las bractéolas del brote 
secundario de los androstróbilos. El verdadero 
integumento del óvulo se ha alargado formando 
un tubo micropilar, y en el período de la polini¬ 
zación es cloroñlífero (fig. 26-2 B). 


Los androgametófitos y ginogametófitos se 
desarrollan en lo esencial del mismo modo que 
en los coniferófitos. Dentro del grano de polen se 
forman dos células protálicas, una célula tubular, 
células andrógenas y células estériles. El núcleo 
del tubo y dos androgametos emigran al interior 
del tubo polínico. La polinización se realiza por 
obra del viento, coincidiendo con el momento en 
que en los óvulos están formados los arquego¬ 
nios. 

Una ginóspora se alarga y sufre la división 
libre de los núcleos. En forma centrípeta se for¬ 
man las células protálicas, y los arquegonios se 
forman sobre el borde del extremo micropilar 
(fig. 26-2 B). Una característica peculiar es el 
desarrollo de 40 o más células del cuello en el 
arquegonio de Ephedra , el número mayor de 
todas las gimnospermas. 

La disgregación completa de las células nuce- 
lares del micrópilo produce una gran cámara po¬ 
línica desprovista de pico nucelar. El tubo políni¬ 
co crece atravesando directamente el cuello del 
arquegonio, se rompe y descarga los dos androga¬ 
metos en el óvulo. Después de la fecundación, las 
células de la pared del arquegonio se desintegran, 
en general, y se fusionan con el citoplasma del 
zigoto. 

La embriogénesis es también similar a la de 
muchos coniferófitos. El zigoto se divide origi¬ 
nando dos células, que forman un corto tubo. La 
célula más próxima al micrópilo origina un sus¬ 
pensor, y la célula de la parte de la calaza origina 
el proembrión. También se forman suspensores 
secundarios a expensas de células del extremo 
micropilar del grupo proembrionario, que ayudan 
a empujar el proembrión hacia el interior del 
tejido gametofítico. Es corriente la poliembrionía 
por escisión, pero normalmente sólo madura un 
embrión por semilla. Una vez maduro, el embrión 
es dicotiledóneo y su integumento se ha endure¬ 
cido hasta formar una cubierta seminífera. El 
intervalo de reposo normal en las semillas de 
Ephedra es de cinco meses. 

ORDEN welwitschiales. La especie única 
del género Welwitschia es la más curiosa de todas 
las gimnospermas. Vive exclusivamente en una 
pequeña región próxima a la costa sudoeste de 
Africa, entre las latitudes 14° y 23°S, desde la 
costa hasta unas 100 millas al interior. Es un 
xerófito extremo, que crece en llanos rocosos o 
lechos secos de torrentes en zonas en donde la 
precipitación raramente supera los 5 cm al año. 
Su nombre deriva del de Welwitsch, botánico que 
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figura 26-3 Welwitschia: A. aspecto general de uno 

r..—■'» a» «“ «¡» 

- 1 * r “isr: ™ “*“ 

aumento^donde 6 pueden verse los estróbilos lestl unidos al 
tallo (ta), X 0,1. 

fue el primero en recolectarla, en 1860. Se trata 
de una planta rara y protegida poí la ley frente a 

los recolectores no autorizados. 

Está constituida por un tallo muy corto aun 
que macizo, en forma de copa y de sólo unos 
pocos centímetros de altura (fig. 26-3 A). Visto 
por encima es elíptico, y llega a tener mas de 1 
m de diámetro. Sólo tiene dos hojas; «tas son 
muy anchas, acintadas y crecen por la parte del 

borde del tallo hacia fuera arreóse por ta 

superficie del suelo. Por debajo de la superficie 
el tallo se atenúa rápidamente, y acaba en un 
gran raíz axial de la cual se ha afirmado que se 
extiende varios metros hacia el interior hasta 

canzai el nivel freático. 

Las dos hojas son anchas, aplanadas v 

riáceas. Alcanzan una anchura de más de 20 cm 
y una longitud de aproximadamente 2 m. Por su 
parte apical se düaceran y quedan reducidas a 


posición del meristemo es una característica que 
sólo se encuentra en Welwitschw. En ambas su¬ 
perficies de la hoja se encuentran numerosos es¬ 
tomas hundidos, de desarrollo sindetoqueúico. 

Los haces vasculares son colaterales, con xilema 
adaxial. Son numerosos los haces obhcuos, quese 

anastomosan unos con otros y con s 
longitudinales principales. Cada haz está rodeado 
de un tejido de transferencia formado por tra 
queidas cortas provistas de pequeños poros^Cada 
Saz vascular está rematado, tanto por arriba co¬ 
mo por abajo, por filamentos de fibras. En 
región extema del mesofilo se ha diferenciado un 
parénquima en empalizada pluriestratificado. 

En el parénquima tanto del tallo como de las 
hojas maduras se encuentran numerosas esJerei- 
dSs (fie. 26-4 Al. Estas esclere.das t.enen un con¬ 
torno muy irregular, presentan gruesas paredes 

XXL. con copas ■>« >**■» V 
y ti«*n masas da cristales de oaakto cUctco 
fijas sobre la pared primaria externa. A ellas se 
debe la textura coriácea de las hojas y del al o, 
así como lo difícil que es el cortarlas si no se las 

trata previamente con un ácido y con alcoho . 

- Los órganos reproductores están constituidos 

por estróbilos compuestos, que están soste " ld ° 
por pedúnculos que parten de la corteza de la 

Serte superior del tallo (fig. 26-3 B . Los pe¬ 
dúnculos están ramificados a nivel de los nudos 
y cada nudo lleva dos brácteas nodales. En los 
androstróbilos, cada rama terminal lleva un an- 
drostróbilo primano, alargado y cilindrico, con 
cuatro filas verticales de brácteas imbricadas (fig. 
-> 6 _4 b C). Cada bráctea del cono recubre una 
estructura que se ha denominado flor debido a su 
parecido superficial con una flor de a nP 0S j*™ a ' 
pero puede homologarse con mayor P recisión c °" 
un estróbilo secundario. Este ertróbüo secund^o 
está formado por un corto póculo con do 
pares de bractéolas opuestas que rodean* * 
androsporangios y a un óvulo central (fig. 26-4 C. 
D) Cada androsporangio es pedunculad 
bulado, formando así un sinandro. El óvulo cen¬ 
tral es siempre estéril, por lo cual el androstróbi- 

lo es unisexual. 

El androgametófito que se forma en el inte¬ 
rior del grano de polen es extremadamente redu¬ 
cido y su desarrollo es próximo al típico de las 
angiospermas. La primera división produce una 
célula protálica única y un primordio del ante 
ridio. este último se divide después para formar 
una célula generativa y una célula del tubo. Es en 
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=igura r rsi- 

S y 'androsporangios Undro.p, que salen 

exterior x 5- C uno de los estróbilos secundarios, donde oueden verse tres de las cua ro 

bractéolas (brls'j el óvulo estéril central (o) y seis androsporangios X 12; D ' 

SSo sSlTio. X 12; E. un grano de polen, mostrando to¡fin» «vfljm 

longitudinales, y un ^w^co^n,conque jo con per misodeThe 

Chicago Press, copyright 1910 y 1917; B. C. según Church. con permiso de le 


esta fase cuando se libera el polen (fig. 26^ E). 
Al germinar, la célula generativa se divide directa¬ 
mente para dar dos androgametos y la célula 
protálica degenera. Por ello, el androgametófito 
está siempre formado por sólo tres núcleos. 

Los ginostróbilos se encuentran en pies dis¬ 
tintos, sobre pedúnculos ramificados parecidos, 
recubiertos por brácteas nodales (fig. 26-5 A). El 
ginostróbilo primario es también cilindrico, con 
cuatro filas verticales de brácteas de cono, imbri¬ 
cadas. En la axila de cada una de estas brácteas 
se encuentra un óvulo, íntimamente rodeado por 
un par de bractéolas soldadas (fig. 26-5 B, C). El 
integumento del óvulo es muy largo y sale al 
exterior muy por encima de las bractéolas. 

La ontogénesis del ginogametófito es muy 


parecida a la de Ephedra y de los coniferófitos. 
Sin embargo en los arquegonios se encuentra una 
diferencia especialmente interesante. En lugar de 
formarse del modo usual, el arquegomo de Wel- 
witschia se desarrolla en forma de un tubo que 
crece partiendo de la capa externa del protalo y 
penetrando en el interior de la núcela. Ese tubo 
arquegonial arrastra el núcleo del óvulo y se 
encuentra con el tubo polínico en la núcela; a! 
unirse ambos tubos se realiza la fecundación (fig. 

26-6 A). t . . ac 

En Ephedra, el desarrollo embrionario es 

muy parecido (fig. 26-6 B-D). El zigoto se divide 

para formar dos células; un suspensor primario y 

un primordio del embrión. Las células suspenso- 

ras secundarias son numerosas, se alargan para 
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FIGURA 26-5 a 

fS-r lb rr K - de ***«. 

B un óvulo (o) rodeado por bractéolas fbrtsJ rinna ^° S asomarK, ° fuera, x 5 - 

» rv C - esquema d9 - 9-n°S^ s^uVdí r? 1 in,e3ümant0 Que 

Church C br C ■ n° S brac,éolas fusionadas fbr/sj v el r VerSe la brác *« a 

Church, C. según Pearson, con per miso de ,a Ro^lóc'S U^í * ^ ' A * 8 ' «*» 


fomar u„o s anillos ,„e rodea el s „ spe „ so , ptima . 

M o° Td Í™ern E! “ “* ’ 

nana® de Indones.a y de Asia tropical dos Te 
encuentran en Africa tropical y 12 en 

áí r ? v?“~- 


los Organos reproduces estas plantas pued-n 

anlio° nfUndldaS C ° n * embros d e! grupo de las 
angiospermas. K ld:> 

eusteia t con°H VaSCU]aiPrin ’ ar i° del ía!,ü es ”" a 
eustela, con dos o as anillos concéntricos de 

ssnr sad *“« - 

uaaa de xilema pnm» constituido por traquei- 

dario Íu° e se e 7 eSCaWbrmeS ' Ei secun¬ 
dario, que se encuent.por encima de ¡os haces 

dTs vTar C ° nStltM ° P ° r **>“«. tmouei- 
. p renqu.ma radii: Las perforacionesiíe Jas 

>■—«sííls 

pe.dida de los pros areolados circulares 

das^En'est ^ paredes * nninal « ¿e las traquei- 
de laf trán SPe H t0 ’ Seiferencian esencialmente 

parecen hl ? ^ ”* 10S P e ™ aa . en donde 
parecen haberse desarr*do por disolución h* 

poros areolados alargad* para producir primero 

na placa de perforac* escalariforme y más 

floema 11 ^T' Ca aberturacn la P ar ed terminal. El 
floema contiene células¡ribosas y células oue 

‘—r? f ?- “■ «- 

madr^com ,de Camb,umtn ¡ ^r de una célula 
madre común, como ocu* en las angiospermas 

íó por D a UC tn Welwtsch * d córtex está forma¬ 
do por parenquima, fibras? esclereidas. 

Organo poliní&o es un estróbilo 
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FIGURA 26-6 Welwitschia: A, Parte superior de la 
núcela so ¡a cual se encuentran tubos arquegoniaies Itub 
arqj creciendo hacia arriba para entrar en contacto con los 
tubos polínicos, que están creciendo hacia abajo ( nuc, 
núcela; mem gin. membrana del ginósporo), X 70; B. pri¬ 
meras fases del desarrollo embrionario, con dos primor¬ 
dios embrionarios (pr¡ emb) y un soio suspensor primario 
(sus pr), X 300; C, fase más avanzaba dei desarrollo em¬ 
brionario, con células en la parte apical formando un cas¬ 
quete (casi, y una sola célula suspensora primaria (suspr), 
X 300; D, fase posterior, todavía con células embrionarias 
fcel embI en formación detrás del casquete (cas), y dos 
suspensores secundarios (sus s) flanqueando el suspensor 
primario (sus pr), x 300. (Según Pearson, con permiso de 
la Royal Society de Londres.) 


compuesto, constituido por verticilos de brácteas 
de cono implantadas sobre un eje central (fig. 
26-7 B). En esta axila, cada bráctea de cono 
encierra una estructura denominada androstróbilo 
secundario, formada por un collar de bractéolas 
casi completamente soldadas que rodea a un an- 
drosporangio central (fig. 26-7 C). El androspo- 
rangio es un sinandro con de dos a cuatro lócu¬ 
los. Los granos de polen son pequeños y circula¬ 


res, sin abertura germinal aparente y con muchas 
espinas finas sobre la exina (fig. 26-7 D). 

Al igual que en Welmtschia, Ephedra y las 
angiospermas, el androgametófito de Gnetum está 
muy reducido, sin ningún desarrollo de las células 
protálicas. El primordio anterídico se divide para 
formar una célula generativa y una célula del 
tubo. La célula generativa se divide a continua¬ 
ción para dar una célula espermatógena y una 
célula estéril. Los androgametos se producen por 
división de la célula espermatógena, y uno de 
ellos fecunda el óvulo. 

Los óvulos se encuentran en ginostróbilos 
compuestos (fig. 26-8 A). Los ginostróbilos pri¬ 
marios están dispuestos en verticilos, sobre pe¬ 
queñas brácteas terciarias. Cada estróbilo prima¬ 
rio se encuentra en la axila de una bráctea, que 
se reúne con las demás para formar un verticilo. 
El estróbilo secundario es parecido al de Welwits- 
chía, con un par de bractéolas externas y un par 
de bractéolas internas que se denominan con fre¬ 
cuencia integumento externo (fig. 26-8 B). El ver¬ 
dadero integumento (integumento interno) se 
prolonga en un pico que sale fuera de las bractéolas. 

El ginogametófito de Gnetum se diferencia 
del de las demás gimnospermas por el hecho de 
mantenerse con los núcleos libres en su extremo 
micropilar hasta después de la fecundación (fig. 
26-8 C). Gnetum constituye también un caso úni¬ 
co entre las gimnospermas, por el hecho de no 
formar arquegonios. En su lugar, uno (o más) de 
ios núcleos libres actúa directamente como un 
óvulo, uniéndose con un núcleo procedente de 
un androgameto para formar un zigoto (fig. 
26-8 D). Gnetum, en este aspecto, está algo más 
próximo ai tipo de organización de algunas an¬ 
giospermas, en las cuales no se forma tejido ga- 
metofítico y ios núcleos libres se combinan direc¬ 
tamente con los de los androgametos para formar 
el zigoto y el endosperma. 

El embrión está formado al principio por un 
sistema ramificado de suspensores primarios de 
los cuales, en algunas especies, parten suspensores 
secundarios formados por división de células api¬ 
cales. Los proembriones se forman a partir de las 
células apicales, y su número varía de uno a 
varios, dependiendo principalmente del número 
de ramificaciones del suspensor primario. 

FILOGENIA DE LOS GNETOFITOS 

El origen y las interrelaciones de estos tres 
géneros tan distintos son oscuros. Se han 
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FIGURA 26-7 Gnetum. b ' ractéolas acompañantes Ibrls) y óvulos en el 

verticilo de androsporang.os androspora ng, 0 s lardrosp) con ,a base enfundada 

nodulo del pedúnculo fértil x 16. C d ? de polen mostrando las espinas romas y 

en un grupo de bractéolas^ x 15^ ^ cQn perm¡s0 de Bla.sdell Publ.shing Com- 
gruesas de la parea, * ouv. » 

pany.) 
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FIGURA 26*8 Gnetum: A, ramita con semillas. X 0,4; B, corte sagital de un óvulo, 
con el integumento (int) prolongado en un integumentario (p int) con bractéolas internas 
(brls i) y bractéolas externas (brise), X 40; C. ginogametófito con núcleos libres en su parte 
superior y células en la inferior, X 50; D, porción de un ginogametófito con núcleos libres 
y dos óvulos (arriba), y un tubo polínico con dos androgametos (abajo) inmediatamente 
antes de la fecundación, X 600. (A, según Brown, con permiso de Blaisdell Publishing 
Company; B, C, según Lotsy; D. según Thompson, con permiso del American Journal of 
Botany.) 

encontrado granos de polen parecidos a los de Mesozoico. Asimismo, algunos granos de polen de 

Ephedra y de Welwitschia ya en terrenos del rocas del Mesozoico y del Terciario están asocia- 

Pérmico, mientras que sólo se ha citado la pre- dos con plantas mesofíticas, lo cual nos sugiere 

senda de polen atribuido a Gnetum en capas del que Ephedra y Welwitschia pueden no haber vivi- 

Terciario. Sobre la base de este polen fósil, Ephe- do siempre restringidas a las condiciones xerofíti- 

dra y Welwitschia parecen haber tenido más es- cas de la actualidad. 

pedes en tiempos pasados que las que tienen Los gnetófitos se han considerado como un 

ahora, lo cual parece indicar que el número de grupo de transición entre las gimnospermas y las 

sus especies ha disminuido desde principios del angiospermas, y algunos los han considerado 
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como los predecesores inmediatos de las angios- 
permas. Entre las características de angiosperma 
tenemos la presencia de tráqueas en el xilema, los 
estróbilos compuestos parecidos a flores, las brac- 
téolas, que con frecuencia se han comparado con 
un segundo integumento, y el tipo de fecunda¬ 
ción que se encuentra en Gnetum. Sin embargo, 
el gametófito libremente nucleado es una caracte¬ 
rística típica de gimnosperma, como lo es la 
ausencia de carpelos; y los gnetófitos están casi 
con certeza más íntimamente relacionados con 
antecesores de las gimnospermas que con ningún 
grupo antiguo de angiospermas. 

Las pruebas basadas en granos de polen fósi¬ 
les y mudemos parecen indicar que Ephedra y 
Welwitschia estaban más íntimamente relaciona¬ 
das entre sí que con Gnetum. Además, las prue¬ 


bas basadas en otros tipos de polen asociados con 
el polen de Ephedra y de Welwitschia hallado en 
el Pérmico, parecen indicar que estos dos géneros 
derivaron probablemente de grupos primitivos de 
la línea de los coniferófitos. Pero el polen de 
Gnetum. con numerosas espinas pequeñas, nos 
indica que puede corresponder a una angiosperma 
muy reducida. Esta opinión queda respaldada 
también por la morfología general de la hoja de 
Gnetum, por la carencia de arquegonios y por la 
embriogénesis típicamente de angiosperma. Sin 
embargo, para los tres géneros los antecesores 
fósiles y las líneas de descendencia son completa¬ 
mente oscuros y también en este caso debemos 
esperar nuevos descubrimientos que permitan cla¬ 
rificar las interrelaciones de éstos con otros 
grupos. 


Waterkeyn, L., “Etudes sur les Gnetales, II: Le Strobile Mále, la Microsporo- 
genesis, et le Gametophyte Mále de Gnetum africanum Welw”. La 
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DIVISIÓN ANTÓFITOS 


En los esquemas más recientes de clasificación del reino vegetal, 
la subdivisión angiospermas de la vieja división espermatófitos se ha 
elevado al rango de división y con ella se han establecido dos clases: 
las dicotiledóneas y las monocotiledóneas. Como ya se ha he^ho 
observar, el otro grupo de plantas con semillas que se acostumbraba 
a incluir’ en la subdivisión gimnospermas se distribuye actualmente 
en otras divisiones. Los antófitos comprenden todas las plantas que 
se denominan comúnmente plantas con flores, v que constituyen el 
grupo más amplio y más conspicuo de la flora actual. En el se 
reconocen unas 300 familias, que comprenden unas 275 000 espe¬ 
cies Hay quien considera que el hombre no podría haber evolucio¬ 
nado sin las angiospermas. Ciertamente no podríamos subsistir sin 
ellas puesto que en último término de ellas dependemos completa¬ 
mente para obtener nuestros alimentos. Si no por otras razones, 
deberíamos interesamos en aprender algo acerca de los antofitos por 
lo menos debido a que nuestra economía se basa fundamentalmente 
en ellos. De diversas especies obtenemos madera (para construcción, 
ebanistería y embalaje), fibras, condimentos, especies aceites esen¬ 
ciales, y materias primas para fabricar determinadas medicinas. 

La caracterización de los antófitos es difícil. Como muy acerta¬ 
damente señala Lam, la única característica que distingue a esta 
división es la fecundación doble y en consecuencia el desarrollo del 
endosperma. En la mayoría de los casos la posesión de un carpelo 
cerrado y un fruto que se desarrolla a partir de el, son otras 
características distintivas. Otros caracteres que ayudan a caracterizar 
las plantas con flores se encuentran en mayor o menor grado e 
otras divisiones de plantas vasculares. A pesar de ello, los antofitos 


en general presentan los siguientes: tráqueas en el 
xilema; células anexas en el floema; flores con 
algunas de las piezas florales estériles y otras con 
función reproductora; y carpelos que encierran 
uno o más óvulos que pueden originar semillas al 
madurar y, junto con la pared del carpelo, for¬ 
mar un fruto. Los antófitos, sólo pueden ser 
separados de los demás grupos mediante una 
combinación de estas características y, puesto 
que los más importantes de ellos están escondi¬ 
dos en el interior del óvulo, la probabilidad de 
detectar sus primeras fases evolutivas en los fósi¬ 
les es muy baja. 

Lamentablemente, el registro fósil de los an¬ 
tófitos nos da pocos elementos para averiguar su 
origen. Se ha sugerido que Sanmiguelia y Furcu- 
la. del Triásico, tienen ciertas características de 
angiosperma en el follaje. Trabajos rusos sobre 
polen de angiosperma procedente del Carbonífero 
tienen un gran interés, como lo tienen también 
las conclusiones de que ciertas estructuras de 
Glossopteris del Pérmico presentan afinidades con 
los antófitos. Sabemos que los antófitos del Cre¬ 
tácico medio tenían una estructura morfológica 
muy evolucionada, que muchas familias actuales 
estaban ya claramente diferenciadas, y que un 
cierto número de especies actuales eran ya reco¬ 
nocibles. 

Una cuestión importante y filogenéticamente 
interesante es la siguiente: ¿Cómo puede expli¬ 
carse la súbita aparición de los antófitos? Una 
posibilidad es que evolucionaran más rápidamente 
que otros grupos, como las gimnospermas. Otra 
es que hayan seguido un largo proceso del des¬ 
arrollo durante el Precretácico, del cual no se ha 
conservado registro fósil. También en este caso, 
podemos equivocamos al reconocer en la actuali¬ 
dad algunos fósiles de preangiospermas previa¬ 
mente incluidos en grupos eomo las pteridosper- 
mas del Mesozoico. 

Las pruebas a favor y en contra de estos dos 
puntos de vista han sido revisadas por Axelrod, y 
por Scott, Barghoom y Leopold. Axelrod llegó a 
la conclusión de que las pruebas existentes favo¬ 
recen la idea de un origen de los antófitos muy 
anterior al Cretácico, incluso situable en los tiem¬ 
pos triásicos y pérmicos. De acuerdo con esta 
opinión, estas primeras etapas carecen de registro 
fósil debido a que las primeras plantas con flores 
evolucionaron y vivieron en lugares elevados y en 
medios en donde la fosilización era improbable. 
Scott, Barghoom y Leopold creen que las angios¬ 
permas evolucionaron de modo rápido durante la 
primera parte del Cretácico a partir de un grupo 


de preangiospermas, y tuvieron éxito y se expan¬ 
sionaron gracias a los caracteres que acababan de 
adquirir; de acuerdo con estos investigadores, la 
total falta de granos de polen que puedan atri¬ 
buirse con seguridad a los antófitos y otros fósi¬ 
les en rocas anteriores al Cretácico es una indica¬ 
ción poderosa de que los antófitos no evolucio¬ 
naron hasta este momento. Engler hizo derivar a 
los antófitos de hipotéticos grupos del Mesozoico 
que llamó protoangiospermas. Otros autores los 
hicieron derivar de un grupo de gimnospermas 
denominado hemiangiospermas. Otros todavía 
consideran que derivaron de las bennettitales, de 
la división cicadófitos. Probablemente la opinión 
más extendida es la de que los antófitos deriva¬ 
ron de heléchos con semillas, pertenecientes a los 
pteridospermófitos. Lam ha aportado una revi¬ 
sión muy amplia y crítica de las diversas teorías 
de las relaciones filogenéticas de los antófitos. Le 
parece que las relaciones filogenéticas entre las 
plantas con flores son totalmente especulativas, y 
esta opinión está ganando adeptos entre los siste¬ 
máticos, De acuerdo con Constance, se cree en 
general que no se dispone todavía de pruebas 
suficientes para formular una distribución filoge- 
nética satisfactoria de las plantas con flores. 

La flora de antófitos actual es básicamente 
terrestre, y sus representantes se encuentran prác¬ 
ticamente en todos los hábitats. Algunos son hi¬ 
drófilos, inmersos como Elodea. o flotantes co¬ 
mo Lemna ; en el extremo opuesto, pueden en¬ 
contrarse creciendo en las condiciones más 
xerofíticas. Se encuentran en la zona intertropi¬ 
cal, así como en el Artico y en el Antártico en 
las latitudes más elevadas en las cuales existe 
vegetación. Algunos, carentes de clorofila, son 
saprófitos obligados, otros son parásitos. Entre 
estos últimos tenemos los muérdagos y las discu¬ 
tas. En cuanto a su morfología, los antófitos son 
enormemente variables y su tamaño puede ir des¬ 
de las diminutas Wolffia, que son como una cabe¬ 
za de alfiler y flotan sobre la superficie de los 
pequeños estanques, hasta las especies gigantes de 
Eucalyptus (E. regnans) del cual se han descrito 
ejemplares con una altura superior a los 100 m y 

un diámetro de casi 3 m. 

Para delimitar las dos clases de los antófitos 
se utilizan unas pocas características generales. 
En las dicotiledóneas, en la semilla hay dos coti¬ 
ledones (hojas de la semilla), y el tallo es dictios- 
télico y provisto de un cámbium activo en la 
mayoría de las especies; en las monocotiledóneas, 
suele existir un solo cotiledón y el tallo es polis- 
télico y desprovisto de cámbium funcional. Las 
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uojas ae las aicotdedoneas tienen un tipo especial 
de nerviación que se denomina reticulada; las 
hojas de las monocotiledóneas son paraieíinervias 
En fin, en las dicotiledóneas las piezas florales se 
encuentran en general en número de cuatro, cin¬ 
co o múltiplos de éstos; las piezas florales de las 
monocotiledóneas se encuentran típicamente en 
número de tres o múltiplos de tres. 

Sin embargo, la frontera entre estas dos cla¬ 
ses es en realidad bastante imprecisa. Diversas 
excepciones a las generalizaciones antedichas des- 
tacan el hecho de que la posición sistemática de 

teniendo en cuenta 
el conjunto de estas características. Las caracte- 

risticas “clave” sencillas tienen su importancia 
para ayudar a la identificación, pero desde el 
punto de vista morfológico y füogenético otras 
características pueden ser más importantes. Por 
ejemplo, Maianthemum, con las partes florales en 
numero de cuatro por verticüo, puede parecer 
fuera de lugar dentro de las monocotiledóneas 
pero en realidad está íntimamente relacionado 
con ellas por todas sus otras características. 

Las hojas están bien desarrolladas en la ma¬ 
yoría de las plantas con flores. Debido a que 
estos órganos suelen persistir durante un cierto 
tiempo y están sujetos a la continua influencia 
del ambiente, deben estar bien adaptados ai iugar 
en que viven. En la mayoría de ¡os casos no es 
difícil ver el valor adaptativo de una determinada 
morfología foliar como resultado de la continua 
selección que ha estado operando sobre ella du¬ 
rante largos períodos de tiempo. Por ello, no es 
sorprendente encontrar hojas de todos los tama¬ 
ños y formas: algunas son delgadas, otras gruesas 
algunas escuamiformes, otras de varios metros de’ 
longitud, algunas pecioladas, otras sésiles, algunas 
pilosas y otras glabras. A pesar de estas diferen¬ 
cias, todas tienen de modo general la función 
común de facilitar la fotosíntesis. En casos parti¬ 
culares, las hojas pueden estar muy modificadas 
para adaptarse a otras funciones, como de alma¬ 
cenaje, en muchas especies desertícolas; para la 
reproducción vegetativa, como en el caso del des¬ 
arrollo de plántulas a partir de propágulos adven¬ 
ticios en Kalanchoe ; pueden estar transformadas 
en brácteas florales de colores llamativos en el 
pascuero (Euphorbia pulcherrima) o en (Cornus 
nuttallii); pueden estar en forma de zarcillos en 
muchas leguminosas, e incluso estar transforma¬ 
das en trampas especializadas para atrapar insec¬ 
tos en Drosera, Dionaea, Sarracenia, y varios 
o ros géneros. Otro tipo general de hoja, el pe¬ 
queño catafilo escuamiforme, se encuentra en 


dedo?\ n f maS ’ y como escama Protectora, aire- 
dedor de los propágulos. 

En muchos géneros de dicotiledóneas se for- 

díTn^T 1 í apéndices > las estípulas, en la base 

foL, r°f ' ad ° ptar 11112 8X311 vane dad de 

. (fig. 27-1, 2), algunas de las cuales son 
claramente adaptat.vas. Pueden ser Ubres o adna- 

í d peCÍ0l °- caducas 0 Persistentes, rela- 

Pisum I % ° Pequeñas ‘ En «tamos casos 

ÍZ Zr ^ GalÍUm ’ Viola > las estípulas 
foliáceas y contribuyen sin duda de modo 

importante al balance conjunto de la fotosíntesis- 

en Smilax, crecen para formar zarcillos; en Ro- 

, Acacta y en muchaa otras leguminosas las 
estipulas se convierten en espinas; en casos como 

en e del tulipero (Liriodendron) no tienen otro 

papel que el de escamas de los propágulos La 

naturaleza morfológica de las estípulas es una 

cuestión todavía abierta, y su ontogénesis v^a 

S< f , k f ° rma dC CStar relaciona das con la 
base de la hoja. 
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Parece adecuado limitar el empleo del térmi¬ 
no flor * los órganos reproductores sexuales de 
les antófitos, aunque no siempre se ha hecho lo 
mismo (vease pág. 468J, En el pasado, ¡os botáni¬ 
cos Jamaron flores a ¡os órganos de algunas gim- 
nespermas. Otros han llamado la atención hacia 

casT'omn T ! ° S eStrÓb,l0S de 135 gnetales 
casi como inflorescencias que ¡levan flores y po¬ 
seer. un perianto vestigial. Se ha dedicado mucha 
especulación y discusión al problema de la evolu¬ 
ción de las flores; particularmente ha sido ma- 
ena de controversia el problema de los orígenes 
de ios estambres y de los carpelos. Lamentable- 
men.e, existen pocas pruebas paleobotánicas oue 
pue-an dar mucha ayuda a la interpretación de 
las primeras fases de la evolución de las flores- 
sin embargo, un cierto número de géneros de las 
rana.es que se consideran primitivos por otras 
razones, nos ofrecen seguramente indicaciones vá¬ 
lidas sobre la naturaleza general de las estructuras 
antecesoras de la flor. 

La literatura que trata sobre la morfología 
flora, y sus interpretaciones es muy extensa. El 
espac .0 de que se dispone aquí no permite la 
¡' .e- cón de las opiniones actuales, pero éstas 
puede_ encontrarse en Esau y Lam. Siguiendo las 
refere_-ias bibliográficas, Esau da una revisión 
critica y señala que según la idea más antigua y 
todav:- mas popular, la flor es un brote acortado 



las que funcionan a modo de escam^sde los pío^ulos Z 0 5-°C Z’il’um'Z * °' 5 ' B ' Liri . odendron tuli P if era. con estiqu¬ 
es propágulos. x 0.5, C. P,sum sauvum. con estipulas foliáceas, x 1 . es, estipula. 
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FIGURA 27-2 Estípulas: A, Robinia pseudoacacia, 
con espinas estipulares, X t; B, SaJix scouleriana, brote 
vigoroso con estípulas foliáceas persistentes, X 0,5. es, es¬ 
típula. 


y de crecimiento definido y sus piezas son hojas 
modificadas. En oposición a este punto de vista 
clásico se encuentran numerosos botánicos mo¬ 
dernos cuyos argumentos están resumidos por 
Lam. Sin embargo Foster y Gifford afirman que 
. .pueden demostrarse marcados puntos de si¬ 
militud entre las hojas vegetativas y los apéndices 
florales con respecto a su origen, primeras fases 
de la ontogénesis y plan básico de nerviación”. El 
grado de parecido con las hojas normales varía 
considerablemente según sea el género y el órga¬ 
no. Por ejemplo, los sépalos y los pétalos son 
básicamente más parecidos a hojas que algunos 
estambres y carpelos extremadamente especia¬ 
lizados. 


FLORES 

El tamaño de los periantos varía desde 1 m 
o incluso menos, en diámetro, en ei caso de 
algunas pequeñas plantas anuales, hasta casi 1 m 
de diámetro en ciertas especies de Rafflesia. La 
función básica del perianto es la atracción de 
insectos polinizadores y, secundariamente, la pro¬ 
tección del polen y del néctar atractor de los 
insectos frente a la lluvia y frente a ia depreda¬ 
ción por insectos no polinizadores: El grado de 
relación enire la morfología floral y los agentes y 
mecanismos polinizadores será estudiado más ade¬ 
lante. 

La flor típica está constituida por partes 
estériles y partes fértiles. Las partes estériles com¬ 
prenden el cáliz, constituido por sépalos y la 
corola, integrada por pétalos. En ciertos casos, es 
conveniente no distinguir entre cáliz y corola y 
emplear el término perianto, particularmente si, 
por falta de diferenciación o por desdiferencia¬ 
ción, se hace difícil distinguir entre el cáliz y la 
corola. Los órganos fértiles de la flor son el 
androceo, constituido por estambres, y el gine- 
ceo, integrado por carpelos. 


PERIANTO 

Si las partes del perianto se parecen íntima¬ 
mente entre sí, como ocurre en la tulipa (Tuli¬ 
pa), cada una de las piezas se denomina tépalo. Si 
el perianto indeferenciado contiene un solo verti¬ 
cilo, por convenio, se considera como el cáliz, a 
menos que existan buenas pruebas a favor de lo 
contrario, como en las valerianáceas y en las 
compuestas, en donde el cáliz está muy reducido 
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PIGURA 27-3 l 
bres. (Según G«bbs.) 


florales donde pueden 



bservarse transiciones. 1-4. seoaloides; 5-24, petaloides; 25-34. estam- 


y en algunos caso» no llega a desarrollarse en 
absoluto. Si no exáe corola, o si los pétalos son 
muy poco visibles, el cáliz puede ser petaloide, 
como ocurre en góeros como Anemone, Cierna- 
tis y Helleborus. Di ordinario, los sépalos tienen 
un aspecto complemente foliáceo y tienen tres 
haces vasculares jancipales, como suele ocurrir 
con las hojas. Por «egla general, los sépalos son 
verdes y fotosintetadores, pero no están dife¬ 
renciados hasta el punto de poseer parénquima 


empalizada. 

El tamaño y h forma de los pétalos es mu- 
, más variado pie el de los sépalos, y de 
[inario pueden ástinguirse bien por su color, 
e color es debió a los cromoplastos o a los 
mentos d.suelto» en las células. A pesar de un 
rto parecido s*erficial con los sépalos, los 
talos son analtamente -y en algunos casos 
nbién morfolófáamente- mucho mas proxi- 
>s a estambres rfériles. Al igual que en un 
■ambre, sólo suefc entrar un único rastro foliar 
' la base del pWo. En ciertos casos, puede 


erse de manifiesto la próxima mterrelación 
indose en las flores “dobles’' que se encuen- 
, en géneros como Paeoma. Rosa, Pelargonmm 
)ianthus, en los cuales existen pétalos supemu- 
rarios que corresponden claramente a estam- 
s transformados. Sin embargo, géneros como 
llium presentan con frecuencia una reversión 
cial o completa de los pétalos hacia estructu- 
sepaloides. En ciertos miembros de las magno- 
-eas calicantáceas, y nimfeáceas existe una 
nsición continua desde los sépalos a los estam- 
ís pasando por los pétalos (fig. 27-3). Com 
iala Eames: “Sin duda, la corola ha aparecido 
dos manetas. Representa estambres modif.ca- 
s en la mayoría de las familias; en algunas 
nilias representa la parte distal det un perianto 
unitivamente no especializado . Esto sigm 
obablemente que por evolución convergente la 
,rola ha derivado secundariamente, en algu 
sos, a partir de estambres, mientras que en 
ros casos, ha derivado directamente por modit 
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ANDROCEO 

El androceo es el conjunto de los estambres 
de una flor. El número de éstos varía desde 
muchos hasta uno, según sea la especie, y su 
número es indefinido o definido también según la 
especie. Los estambres se forman sobre el recep¬ 
táculo, en la parte interior de la corola. Su dispo¬ 
sición sobre éste puede ser en espiral, verticilada 
o fasciculada, con los haces normalmente dispues¬ 
tos en verticilos. Estudios sobre familias de dico¬ 
tiledóneas como las winteráceas, dilleniáceas, 
magnoliáceas, nimfeáceas, e incluso con algunos 
géneros de las ranunculáceas, ponen de manifies¬ 
to que el androceo primitivo es el constituido 
por muchos estambres dispuestos en espiral. 

En* su forma más común el estambre está 
compuesto por un filamento que sostiene en su 
extremo supenor una antera que contiene dos 
pares de androsporangios. Es una suposición 
aceptable que un estambre de este tipo corres¬ 
ponde a una fase evolutiva relativamente avanza¬ 
da. En el pasado, se han formulado varias teorías 
para explicar su origen y desarrollo filogenético. 
De acuerdo con la teoría de Goethe, los estam¬ 
bres son homólogos de hojas. Hasta hace relativa¬ 
mente poco no se reconocieron los parecidos 
morfológicos entre los estambres y las hojas. 
Además, la mayoría de las plantas con flores 
tienen estambres con un solo haz vascular, no 
tres como en las hojas. Sin embargo sabemos 
ahora que algunas hojas reducidas tienen un solo 
haz vascular, y que los estambres de géneros 
primitivos pueden tener tres. Un cierto número 
de investigadores, estudiando representantes pri¬ 
mitivos del grupo de las ranales han puesto de 
manifiesto que en este caso por lo menos el 
estambre es. sin duda alguna, un esporofilo. En 
Degeneria, que Canright considera como el tipo 
conocido que presenta estambres más próximos a 
los primitivos de las angiospermas, el estambre es 
un .órgano en forma de hoja ancha, con muy 
poca diferencia entre las partes estériles y las 
fértiles y con tres haces vasculares. En su estudio 
de las magnoliáceas, Canright ha dispuesto los 
varios tipos de estambres que considera que cons¬ 
tituyen una serie evolutiva partiendo de un an- 
drosporofilo ancho y foliáceo, para terminar en 
un androsporofilo con esporangios marginales y 
un filamento y anteras bien diferenciados (fig. 
27-4). 

El conectivo, el tejido que se encuentra entre 
los pares de esporangios, es una tira de tejido que 
no se puede distinguir histológicamente de los 





H 

FIGURA 27-4 Principales lineas de especialización en ¡os estambres de las magnoliáceas: A-F. estambres aislados 
vistos por su cara adaxial; G-L, esquemas de las secciones transversales de estambres aislados. (Según Canright, con 
permiso del American Journal of Sotany.) 


demás tejidos de la pared de la antera. En Dege¬ 
neria, por ejemplo, no existe distinción posible 
entre el filamento, el conectivo y la antera; y los 
esporangios se encuentran cerca del esporofilo, 
con la lámina del esporofilo que se extiende tras 
ellos (fig. 27-5 C). En el transcurso de la evolu¬ 
ción, la lámina se ha ido estrechando progresiva¬ 
mente al parecer, hasta transformarse la parte 
basal en el filamento. La parte superior reducida 
se ha transformado en la antera, con el conectivo 
extendiéndose al principio tras los esporangios, 
como un apéndice. En algunas familias, el conec¬ 
tivo se encuentra reducido hasta formar un fino 
eje intermedio, y en otros está reducido hasta 
formar un punto de unión entre los lóbulos de 
las anteras. Sin embargo, en algunas familias rela¬ 
tivamente especializadas, como en las violáceas, el 
conectivo puede ser muy prominente; esto se 
considera en general como un carácter secundario 
relacionado con la polinización. En Viola , el co¬ 
nectivo origina un nectario (fig. 27-6). 

La historia evolutiva del estambre está tam¬ 
bién resumida por Eames. “El estambre primitivo 
era laminar, con dos pares de esporangios fijos 
tanto sobre la cara adaxial como sobre la abaxial. 
De este estambre sencillo se han desarrollado los 
órganos filamentosos y complejos con pares de 
esporangios marginales. La forma dorsiventral se 
ha perdido casi por completo; la antera especiali¬ 
zada de las familias más evolucionadas es más o 
menos cuadranguiar y el filamento es cilindrico. 
La posición marginal de ios pares de esporangios 
-un componente de cada par aparentemente 
adaxial y el otro abaxial- parece indicar que los 
esporangios pertenecen dos de ellos a un lado y 
dos al otro, mientras que en el estambre primiti¬ 
vo los cuatro correspondían a uno de los lados” 
(fig. 27-5). 

Los casos que se apartan de la morfología 
típica del estambre pueden relacionarse casi siem¬ 
pre con algúm mecanismo especial de poliniza¬ 
ción. Esto mismo es casi siempre cierto respecto 
del tipo de dehiscencia de las anteras. La dehis¬ 
cencia es introrsa cuando la abertura se realiza 
hacia el centro de la flor, extrorsa cuando tiene 
lugar hacia el exterior. En la mayoría de los 
géneros las anteras dejan salir el polen a través de 
estrechas fisuras dispuestas en sentido longitudi¬ 
nal (dehiscencia longitudinal). La dehiscencia 
transversal (a través de fisuras transversales) tiene 
lugar muy raramente mientras que la dehiscencia 
poral (a través de aberturas pequeñas y redondea¬ 
das) es característica de unas pocas familias, co¬ 
mo las ericáceas. En algunos casos la fisura tiene 


la forma de un opérculo en forma de válvula de 
tejido (dehiscencia valvular), característica de las 
berberidáceas y lauráceas especialmente. 

GINECEO 

El gineceo está constituido por los órganos 
ovulíferos, los carpelos o ginosp oro filos. Al igual 
que con los estambres, el número de carpelos 
varía desde muchos en las flores primitivas, hasta 
uno en los casos más evolucionados. Su disposi¬ 
ción puede ser espiralada o verticilada. En fami¬ 
lias como la de las magnoliáceas se encuentran 
numerosos carpelos dispuestos en espiral, al igual 
que en muchos de los géneros de las rosáceas. 


Al igual que los estambres, los carpelos son 
órganos alargados, primitivamente aplanados late¬ 
ralmente. Con este parecido con los estambres, el 
carpelo es comparable a una hoja por todas sus 
relaciones con el tallo. Sin embargo, el carpelo se 
diferencia por originar ginosporangios sólo en la 
parte adaxial, mientras que los androsporangios 
se desarrollan tanto en la cara adaxial como en la 
abaxial. En el transcurso de la evolución, los 
márgenes del limbo del carpelo parecen haberse 
ido incurvando hacia la parte adaxial, en direc¬ 
ción al nervio central, encerrando de esta forma 
los ginosporangios en una cavidad denominada 
lóculo (fig. 27-7). 

Los diversos avances evolutivos proceden se¬ 
gún parece del cierre completo del carpelo, de la 
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(Según Canright, con permiso del Amanean Journal of Botany.) 


reducción en el número de óvulos y de la limita¬ 
ción de la presencia de éstos a la parte inferior 
del carpelo (ovario); la parte superior estéril se 
convierte en el estilo, con el estigma localizado 
en su parte apical. Bailey y Swamy señalar, que, 
en las flores más primitivas, el estilo es claramen¬ 
te conduplicado y, por regla general, está vascula- 
rizado mediante un nervio dorsal y dos ventrales. 

De acuerdo con Bailey y Swamy, la forma 
menos modificada de carpelo existente en una 
planta actual parece ser la de Drimys piperita. En 
el momento de la antesis, este carpelo es estipita- 
do, y está provisto de un limbo relativamente 
delgado, plegado de forma conduplicada, que en¬ 
cierra un cierto número de óvulos fijos sobre su 
superficie adaxial. Estos óvulos se encuentran for¬ 
mando una serie más o menos lineal entre los 
nervios dorsal y lateral. La placentación es clara¬ 
mente laminar y en algunos casos medial, más 
que marginal. Los márgenes de este carpelo no 
están soldados (Bailey y Swamy los denominan 
“no soldados”), y no poseen superficie estigmáti- 
ca localizada. En su lugar, se encuentran pelos 
estigmáticos muy desarrollados sobre la superficie 
intema, y sobre los márgenes libres del carpelo, 
los pelos forman un par de crestas estigmáticas 
que se extienden desde el ápice hasta la base, 
sobre la cara ventral abierta. El espacio situado 
entre las superficies ventrales íntimamente opues¬ 
tas del carpelo, queda relleno por un fieltro 



w'-- 


FlGURA 27-6 Flor de Viola. X 5: A, corte longitudi¬ 
nal medio donde pueden verse estambres con la parte ba- 
sal del conectivo prolongada hacia el interior del espolón 
y transformada en nectario; B. estambre visto por la cara 
adaxial; C, diagrama floral. (Según Jones, con permiso de 
Blackie and Son, Ltd.) 
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FIGURA 27-7 A-D, carpelos primitivos: A, vista lateral, mostrando las crestas estigmáticas empardadas; B, corte 
transversa;, mostrando granos de polen y la penetración del tubo polínico; C, láminas desdobladas, donde 13 

placentación, la distribución de ios pelos glandulares y el trayecto de los tubos polínicos; D, lámina desdoDiaoa y 
aclarada, donde puede verse la vascularización. E-h, tendencias en la modificación de los carpelos primitivos. E, forma 
primitiva de carpelo, conduplicado; F, cierres lateral y terminal, con cestas estigmáticas limitadas a la protuberanc 
formada por la parte no soldada; G. carpelo soldado lateralmente y con estigma capitado; H, carpelo soldado 
con cresta estomática extendida y terminal. (Según Bailey y Swamy. con permiso del Amencan Journal afBo»ny.V 
adaptado de W. Bailey y B. G. L. Swamy, "The Condupiicate Carpel of Dicotyledons and Its Imt.al Trends of Spec.aliza 
tion," en Contrlbutions to Plant Anatomy, de Irving W. Bailey, 1954, The Ronald Press Company, Nueva or . 



debido al desarrollo de estos pelos. Los granos de 
polen quedan retenidos por los pelos glandulares 
externos, y los tubos polínicos crecen hacia el 
interior entre los pelos, dirigiéndose hacia los 
óvulos. En otra sección del género Drimys, las 
superficies ventrales opuestas en el carpelo están 
en parte o incluso completamente desarrolladas, 
excepto hacia el ápice del carpelo. Las crestas 
estigmáticas apareadas, muy reducidas, están limi¬ 
tadas a la parte no soldada. En un género próxi¬ 
mo, Zygogynum, la parte dorsal se conserva corta 
y la parte ventral crece sobrepasando la dorsal y 
arrastrando la cresta estigmática por encima de la 
parte dorsal. Sin embargo, el tipo ventral es pro¬ 
bablemente el más primitivo. 

El gineceo puede estar constituido por uno o 
más carpelos libres (apocárpico), o por dos o más 
carpelos soldados (sincárpico). Como señalábamos 
más arriba, los óvulos están implantados en la 
superficie adaxial del carpelo. Su disposición se 
denomina placentación; el tejido a partir del cual 
se desarrollan los óvulos, con frecuencia más o 
menos desarrollado y engrosado es la placenta. El 
tipo de placenta primitivo es probablemente el 
que presentan los géneros Degeneria y Drimys. 
que tienen únicamente rebordes placentarios po¬ 
co desarrollados. En los géneros más evoluciona¬ 
dos, la placenta puede ser grande y compleja por 
su estructura y por su forma. Los carpelos libres 
presentan generalmente dos tipos de placema- 
ción: las más veces los óvulos se disponen en filas 
cerca de los bordes de los carpelos (placentación 
submarginal); pero en unos pocos casos los óvu¬ 
los se encuentran dispuestos irreguiarmente sobre 
!a superficie de !a lámina (placentación iaminar). 
Existen pruebas a favor de que el tipo laminar es 
el primitivo y de que probablemente se encuentra 
solamente en familias que se consideran de forma 
general como primitivas, por ejemplo, nimfeáceas, 
cabombáceas, butomáceas y lardizabaláceas. Cier¬ 
tas familias presentan una progresión fenética en 
la cual el número de óvulos se va reduciendo en 
los géneros más evolucionados. 

La sincarpia es una característica común que 
va asociada con la especialización del gineceo. Se 
acepta de forma general que la sincarpia ha apa¬ 
recido de forma independiente en muchos táxo- 
nes no relacionados entre sí, e incluso, dentro de 
un solo género, puede encontrarse una cierta va¬ 
riación en el grado de la soldadura. Normalmente 
los carpelos se sueldan por fusión de la superficie 
dorsal de las láminas plegadas o enrolladas y, con 
mucha menos frecuencia, lo hacen por el margen 
ventral (fig. 27-8). Donde la soldadura tiene lugar 


siguiendo toda la longitud de los carpelos, en ella 
pueden intervenir los ovarios, los estilos y los 
estigmas; si la fusión se realiza solamente en la 
parte basal del carpelo, los estilos y los estigmas 
pueden ser libres. Cuando son cerrados o prácti¬ 
camente cerrados, los carpelos están soldados la¬ 
teralmente y los óvulos son submarginales. Las 
placentas llegan a aproximarse íntimamente al 
centro vertical del gineceo. Esta es la placenta¬ 
ción axial, que se considera como un tipo primi¬ 
tivo de los gineceos sincárpicos, a partir del cual 
se habría desarrollado la placentación central y 
algunos tipos de placentación basal. Con toda 
probabilidad la placentación parietal tuvo un ori¬ 
gen distinto. En un gineceo sincárpico y unilocu- 
lar con placentación parietal, los óvulos aparecen 
en filas longitudinales, implantados sobre la pared 
de la cavidad (fig. 27-9). 

La placentación central libre se realiza cuan¬ 
do los óvulos están implantados sobre una colum¬ 
na central en un ovario unilocular y sincárpico, 
libres respecto de las paredes del carpelo. Los 
estudios ontogenéticos de ciertos géneros de las 
portulacáceas y de las cariofiláceas ponen de mani¬ 
fiesto que durante el desarrollo de la flor la 
placentación axial se transforma en placentación 
central libre por desintegración de las paredes 
laterales del carpelo. Un tipo más evolucionado 
se encuentra en algunas primuláceas, en las cuales 
existe una placentación central libre congénita. 

El último tipo de placentación que vamos a 
estudiar es el basal, en la cual los óvulos se 
desarroiian sobre ía base del lóculo. En ¡a mayo 
ría de los casos deriva de ia placentación central 
libre, por reducción del tamaño de las placentas 
soldadas y por disminución del número de los 
óvulos. Puede provenir también de la placenta¬ 
ción axial, como ocurre en las fagáceas. La serie 
de plantas de ia familia de las droseráceas, Drose- 
ra-Drosophyllum-Dionaea, se inicia con placenta¬ 
ción parietal y termina con placentación basal, 
con Drosophyilum como caso intermedio. Los 
tipos de placentación enunciados y sus supuestas 
relaciones evolutivas pueden verse en la figura 
27-9. 

Los fitomorfólogos del siglo pasado dedica¬ 
ron probablemente más atención a la morfología 
del ovario infero que a ninguno de los demás 
problemas. Douglas resume las muchas teorías 
que se han formulado, y Eames estudia en detalle 
las dos teorías que gozan del máximo número de 
adeptos: la apendicular y la axial. En la teoría 
apendicular, se considera que los verticilos exte¬ 
riores de la flor son concrescentes alrededor del 



FIGURA 27-8 Evolución hiootética dei ovario simple v del ovario compuesto (los haces vasculares figuran con el 
xilema en negro): A, carpelo trilobulado con óvulos submarginales; 5, el mismo, algo involuto; C, ovario simp<e derivado 
de D por interiorización de los óvulos y soldadura de los bordes ventrales; D, eje floral con tres carpelos involutos y 
abiertos; E. ovario compuesto derivado de D por soldadura de los bordes de los carpelos contiguos; F, eje floral con tres 
carpelos abiertos, con sus bordes contiguos más o menos paralelos; G, ovario compuesto derivado a partir ae F por 
soldadura de los bordes y márgenes contiguos; H, corte transversal de G (hipotético); I, corte transversal de o (real!. 
(Según Lawrence, Taxonomy of Vascular P/ants , utilizado con permiso del editor, Copyright 1951 de The Macmillan 
Company.) 


ovario y soldados a él. La teoría axial supone 
que el conjunto del ovario infero está constituido 
por tejido receptacular que sostiene los óvulos, y 
que las paredes de los carpelos están reducidas a 
un recubrimiento estéril que comprende poco 
más que los estilos y los estigmas. La teoría 
apendicular parece merecer el favor de la mayo¬ 
ría de los botánicos norteamericanos, al ofrecer 
una mejor interpretación a la mayoría de los 
casos de ovario infero, mientras que la teoría 


axial tiene una gran mayoría de adeptos en las 
demás partes del mundo. 

En apoyo de la teoría apendicular debe seña¬ 
larse que existe una tendencia ontogenética ge¬ 
neral hacia la fusión entre las partes florales que 
están íntimamente próximas, tanto en el sentido 
horizontal como en el sentido vertical. A ella se 
debe tanto la conexión como la adhesión que 
con tanta frecuencia se presenta en ¿lores en 
donde las partes florales se desarrollan en vertici- 
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FIGURA 27-9 Desarrollo evolutivo supuesto de los tipos de ovario y dé placentación: A, ovario trilocular con 
placentación axial, derivado de acuerdo con la figura 27-8; Aa, aspecto esquemático del ovario; Ab, corte transversal del 
ovario, mostrando la vascularización de tipo carpelar (xilema en negro); B, fase intermedia entre Ab y C; C, ovario 
unilocular con placentación central libre, derivado de Aa; Ca. aspecto esquemático del ovario; Cb, corte transversal del 
ovario, que difiere de D únicamente por la pérdida completa de la septación; D, ovario compuesto con placentación basal, 
derivado de Ca por reducción de las placentas centrales; E, ovario compuesto con un óvulo basal único, derivado de D por 
reducción de los óvulos; F, corte transversal de un ovario tricarpelar y unilocular con placentación parietal, derivado de 
Ab; G, análogo a F pero con los septos reducidos; H, fase más avanzada de G (sin ningún resto de tabique placentario); I, 
hipotético, organización primitiva del eje floral con tres carpelos abiertos; la, aspecto esquemático; Ib, corte transversal 
del mismo; J, ovario compuesto (unilocular, tricarpelar) con placentación parietal, derivado por fusión de los bordes 
contiguos de los carpelos; K, ovario compuesto, con placentación parietal, derivado de J; Ka, aspecto esquemático del 


los muy próximos. Las flores que tienen sus 
piezas dispuestas en espiral presentan menos sol¬ 
daduras. En muchos casos en donde la coherencia 
y la adherencia no son fáciles de ver a primera 
vista, suele ser posible ponerlas de manifiesto 
mediante un estudio anatómico detenido. Por 
ejemplo, en el género Rosa, la parte inferior de 
“cáliz” es un receptáculo invaginado y lleva los 
carpelos sobre la superficie próxima al fondo. La 
parte superior está constituida por las bases sol¬ 
dadas de los sépalos, pétalos y estambres, y por 
ello es apendicular. La localización exacta del 
limite entre estas dos partes queda claramente 
marcada por la neta inclinación hacia abajo de 
ios haces de la estela. La tribu pomoideas, de las 
rosáceas, suele citarse como ejemplo de ovano 
infero en el cual el receptáculo desempeña un 
Papel bien visible; la parte carnosa externa del 
fruto de las manzanas y las peras se ha denomi¬ 
nado caulinar, haciendo alusión a su ongen recep- 
tacular. Sin embargo, ios estudios comparados de 
anatomía fiorai de las rosáceas ponen de mani¬ 
fiesto definitivamente que esta parte del fru.o 
está constituida por las bases fusionadas de los 
apéndices externos y que es morfológicamente 
homologa de la base de! hipante que se encuen¬ 
tra en géneros como fragaria (iresa) y Rubus 
1 zarzamora, frambuesa). Sólo la parte mas ana 
del "núcleo” que se extiende entre los carpelos 
es de origen caulinar; el resto de la fior y del 
fruto es de origen apendicular. Nos sentimos in¬ 
clinados a admitir con Pun que en la mayoría de 
los casos, las interrelaciones entre la parte cau - 
nar y la apendicular son tan íntimas que mas 
bien parece que poco se gana con continuar la 

El óvulo del antófito esta constituido por 
una masa central de células arquespóricas, la ma¬ 
yoría de las cuales son estérües. mientras una o 
más actúan como células madres de la ginospora. 
La ginóspora funcional está rodeada por uno o, 
con mayor frecuencia, por dos integumentos. Es¬ 
tá sostenida por un pedúnculo basal. el funículo, 
que parte de la placenta. La masa central de 
células consta de una parte distal la núcela, y 
una parte basal, la cálaza (fig. 27-10). El primor¬ 
dio del óvulo se forma a partir de la placenta, 
tomando al principio aspecto de protuberancia 
cónica con un ápice redondeado. 


La primera, y normalmente la única célula 
madre de la ginóspora, puede reconocerse por su 
tamaño y por la densidad de su citoplasma. El 
integumento interno se forma a partir del anillo 
de células meristemáticas con forma de collar que 
se encuentra ligeramente debajo del ápice de la 
protuberancia. Crece más rápidamente que la nú¬ 
cela y la rodea parcialmente, dejando un pequeño 
canal, el micrópilo. Cuando se forma el integu¬ 
mento externo, se inicia ligeramente por debajo 
del integumento interno y crece del mismo mo- 

do. 

Se distinguen varios tipos de óvulos, basán¬ 
dose en variaciones de la forma general y de la 
posición del micrópilo. En lo fundamental todos 
los óvulos son muy parecidos y son probablemen¬ 
te modificaciones evolutivas de un tipo básico y 
entre ellos se encuentran formas de transición. El 
óvulo se denomina ortótropo cuando es recto y 
Perpendicular a la placenta, con el micrópüo dis¬ 
ta! v el funículo corto o ausente. Si el óvulo está 
comoletamente invertido, de torna que e, micro- 
piio queda frente a la placenta, se dice que es 
anátroDo; en estos casos el óvulo está normal¬ 
mente' aplicado o soldado al funículo. Otros 
nombres se aplican a los tipos intermedios (ng. 

2M Se han dado muchas interpretaciones morfo¬ 
lógicas al óvulo de las angiospermas Durante 
mucho tiemoo se le consideró un propágulo, de¬ 
bido a que parecía un eje con un punto de 
crecimiento y hojas. Más recientemente y con 
mayor frecuencia se ha interpretado como una 
hoia modificada o como una parte de una hoja. 
La aplicación exclusiva de cualquiera de estas 
teorías conducía a tales inconsistencias e inter¬ 
pretaciones forzadas que muchos de los fitomor- 
fólogos se han visto conducidos a la conclusión 
de que los óvulos pueden haber tenido vanos 
orígenes. El hecho de que esta forma de ver este 
asunto pueda implicar diferentes orígenes en ta- 
xones de antófitos íntimamente relacionados no 
parece haber sido tomado seriamente en cuenta. 
De acuerdo con una tercera interpretación se 
trataría de una estructura independiente «luda_a 
órganos tanto axiales como foliares, consideran 

a los integumentos como estructuras nuevas ‘ 

El progresivo conocimiento de las gimnospe - 
mas, y en especial de las pteridospermas, ha 
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importancia adicional a la cuarta teoría o te, 
Uí Senens, en la cual el óvulo se conciri 
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demasiado fácil y afirman aue todo está ahora ^ 1 °" an ' ipodas) del extremo calácicc, también 

preparado para iniciar nuevos caminos en la bus \os núci° **”! P ° f UM membrana ' En cambi °. 
queda de formas antecesoras núcleos polares se mantienen desprovistos de 

s ‘ memOrana (fig. 27-10 O-R). 

Este gametófito femenino con ocho núcleos 

GINOGAMETOFITO . y C0 " esta P art!Cuiar ontogénesis y disposición de 

los núcleos es típico de la gran mayoría de plan- 
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en realidad una colonia altamente integrada, 
constituida por hasta cuatro individuos y dos 
genotipos. 

Maheshwari reconoce tres tipos de gametófi- 
to basándose en el número de divisiones nuclea¬ 
res que se realizan para pasar de la célula madre 
de la ginóspora al gametófíto maduro, y sobre el 
número y disposición de los núcleos del gametó- 
fito. Las características diferenciales pueden ob¬ 
servarse mejor en el cuadro esquemático, repro¬ 
ducido de Maheshwari (fig. 27-12). Cada uno de 
los tipos ha recibido el nombre del género en el 
cual fue descrito con claridad por primera vez. El 
número de antípodas varía desde cero, en el tipo 
Oenothera, hasta 11, en el tipo Drusa\ el núcleo 
central varía desde *el tipo haploide, en Oenothe¬ 
ra, hasta octoploide en Peperomia\ y el aparato 
ovalar tiene un solo núcleo en Plumbagella, a 
diferencia de los tres núcleos que corresponden a 
lo normal. En los tipos Plumbagella, Plumbago y 
Adoxa, el núcleo del gameto femenino (óvulo) se 
reproduce por simple división de una meióspora 
—y a esto se reduce la ontogénesis de la genera¬ 
ción gametofítica en cada caso. Para encontrar 
una situación paralela en e! reino vegetal hay que 
retroceder hasta las fucales (feófitos, véase cap. 
11), en donde se repite en Fucus, con ocho 
óvulos. En los animales, en una fase evolutiva 
extremadamente primitiva este tipo de ciclo vital 
debió establecerse como una característica relati¬ 
vamente invariable de todos los filums. En las 
plantas, la reducción extrema del gametófíto cul¬ 
mina en la línea de los feófitos. De este modo, y 
al parecer de modo completamente independien¬ 
te, esta reducción aparece en los antófitos des¬ 
pués de una historia íilogenética muy larga que 
comprende las fases morfológicas intermedias re¬ 
presentadas por los briófitos y por todos los 
demás grupos vasculares. 

ANDROGAMETOFITO 

En los antófitos, lo típico es que las andrós- 
poras se produzcan en gran número en los cuatro 
androsporangios (sacos polínicos) de la antera. 
En la mayoría de los casos, la meiosis de la 
célula madre de la andróspora tiene lugar en una 
fase precoz del desarrollo de la flor, incluso cuan¬ 
do el botón floral es aún muy pequeño. La 
meiosis es seguida por la germinación endosporal 
de la andróspora, hasta una fase de una o dos 
divisiones, a continuación de la cual el androga- 
metófito inmaturo entra en reposo hasta que se 


dispersa en forma de grano de polen. Como en 
otras plantas con semillas, el grano de polen es 
un androgametófito inmaturo constituido por la 
pared de la andróspora y por una, dos o tres 
células: o núcleos, si las paredes celulares no 
llegan a formarse en su interior. La polinización, 
el transporte de polen desde la antera hasta un 
estigma, será estudiado más tarde. 

Las tétrades de granos de polen presentan 
varios tipos de agregación que provocan diferen¬ 
cias en el tamaño y en ciertas características de 
la superficie de cada grano. Una muestra de esta 
variedad de tamaños, formas y ornamentación de 
la pared externa (la exina) puede verse en la 
figura 27-13. En cuanto a la forma, los granos de 
polen suelen ser globulosos, elipsoidales o fusifor¬ 
mes. Corresponden a dos tipos básicos: porado y 
colpado. Los granos porados tienen de une a 
muchos poros en la exina, mientras que los gra¬ 
nos colpados tienen de uno a varios colpos sobre 
la exina, dirigidos de polo a poio. Muchos de ios 
granos de polen de angiospermas tienen a la vez 
colpos y poros y se denominan colporados. 

El tipo de grano de polen monocolpado pa¬ 
rece corresponder al primitivo. Presenta un solo 
colpo en el extremo distal, es decir, en la cara 
más alejada del punto de contacto del grano con 
la tétrade. Los granos monocoipados son caracte¬ 
rísticos de las monocotiledóneas, de la mayoría 
de las ranales (como las winteráceas, magnoliá¬ 
ceas, calicantáceas, lauráceas), y de unas pocas 
otras familias de otros órdenes. En lo esencial, el 
mismo tipo se encuentra también en las cicadales, 
bennettitales y pteridospermas (véase fig. 
23-13 E, pág. 477). 

Los caracteres distintivos de los granos de 
polen son el número y la posición de los surcos y 
la naturaleza y dibujo de la ornamentación. Estas 
características suministran también importantes 
criterios diagnósticos para la identificación de los 
granos de polen. Afortunadamente, gracias a la 
presencia de una sustancia semejante a la cutina, 
muy resistente a la descomposición, la exina se 
conserva en la turba, en rocas sedimentarias y 
especialmente en el carbón y pizarras bituminosas 
de todas las edades. El estudio de tales microfósi- 
les y de las esporas y polen actuales es objeto de 
una ciencia relativamente nueva, la palinología. 
Los resultados de los estudios palinológicos están 
arrojando mucha luz sobre las interrelaciones filo- 
genéticas, así como sobre las condiciones climato¬ 
lógicas de los tiempos pasados. 

Cuando los granos de polen llegan a un estig¬ 
ma compatible, germinan, desarrollando un tubo 
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FIGURA 27-13 Granos de polen a 
graceas). con tres largos poros correspe 
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polínico. Este tubo empieza siendo una simple 
extensión de la pared interna (intina, del e 7no 
. »e hincha saliendo a través de una abertura 
germinal. Sin embargo, el tubo adquiere pronto 
un crecimiento independiente. El contenido del 
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En la mayoría de los casos estudiados la 
germinación de los granos de polen tiene luear 
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tas hasta llegar a la cavidad dei ovario. Una v 

en el,a. puede recorrer un cieno tramo aér 

nasta llegar al micrópdo de uno de los óvulos ■ 

otros casos, crece en la superficie de la placent 

sigue por el funículo y ¡os integumentos y lie. 
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En ocasiones, cuando los granos de polen » 
dispersan -aunque normalmente ocurre ya ante 
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d*f h ( ^ UC Se denoni i n ará más tarde núclec 
el tubo). En otros casos, el núcleo generativo 
vuelve a dividirse antes de la dispersión del polen. 


para formar dos núcleos-gameto masculinos, y de 
este modo el grano de polen es dispersado en 
lase trinucleada. Tanto en un caso como en otro, 
dos núcleos-gameto se encuentran en el ápice del 
tubo polínico cuando éste alcanza las proximida¬ 
des del aparato ovular. La fecundación que se 
produce a continuación es exclusiva de los antófi- 
tos. Uno de los núcleos masculinos se fusiona 
con el núcleo que actúa como óvulo, formando 
un zigoto, a partir del cual se desarrollará el 
embrión de la planta. El otro núcleo masculino 
se fusiona con los núcleos de fusión situados en 
el centro (constituidos por los dos núcleos pola¬ 
res), produciendo los núcleos del endosperma pn- 
mano, a partir de los cuales se formará la reserva 
alimenticia celular denominada endosperma. Este 
tipo especial de fecundación en el cual intervie¬ 
nen los dos núcleos gaméticos se denomina fe¬ 
cundación doble. La embriología vegetal quedó 
durante un largo tiempo relegada a un segundo 
plano por otros estudios botánicos que parecían 
poder arrojar más luz sobre problemas de evolu¬ 
ción y de filogenia. Parecían haber pocas proba¬ 
bilidades de que la embriología pudiera aportar 
una contribución importante a la historia de la 
evolución vegetal, tan notablemente como lo ha- 
'¡a hecho con la de los vertebrados. Sin embar¬ 
go. en el último medio siglo la embriología vege¬ 
ta! ha empezado a ocupar el papel que le corres¬ 
pondía. Numerosos investigadores han puesto de 
manifiesto que no es posible hablar de un em- 
onon “típico" ae dicotiledónea o de monocotiie- 
donea. Existe demasiada diversidad en la ontogé¬ 
nesis e incluso en el tipo básico de desarrollo. 
Maheshwari y Johansen resumen el inmenso aco¬ 
pio de información comparada de que se dispone 
actualmente, y sus escritos pueden ser consulta¬ 
dos si se desean más detalles que los que pueden 
•n:mirse aquí. Johansen reconoce seis tipos de 
cesan-olio embrionario y ha dividido aún cada 
tipo principal en un cierto número de variacio¬ 
nes. Sin embargo, en prácticamente todos los 
casos, las diferencias se encuentran en las prime¬ 
ras fases ontogenéticas, es decir, en el pro- 
embnón. Es más, los diversos tipos embriológicos 
Presentan muy poca relación con el grupo taxo¬ 
nómico, y por ello tienen en sí un valor muy 
limitado como criterio fílogenético. 

En las plantas con flores, como en muchas 
ne las plantas inferiores (particularmente en los 
^lechos), se producen a veces embriones sin me¬ 
lar fecundación, a pesar de la presencia de un 
mecanismo normal para la reproducción sexual, 
ti termino apomixis se aplica a todos los tipos 


de reproducción asexual que tienden a reempla 
zar los métodos sexuales o a actuar como sustitu¬ 
to de ellos. Quien esté interesado en conocer la 
importancia y numerosos métodos de desarrollo 
apomictico que se conocen en el reino vegetal 
puede consultar las revisiones monográficas y 
análisis de Gustafsson. La clasificación de ia a po - 
ximis aceptada de forma general se basa en dos 
tipos principales: la reproducción vegetativa y i a 
agamospermia. La primera se considera solamente 
como una apomixis cuando realiza el papel de 
una reproducción sexual, en total o en una parte 
considerable. En la agamospermia, los embriones 
y las semillas se forman asexualmente. Esto exige 
un cambio en la relación complementaria normal 
entre la singamia y la meiosis, puesto que estos 
dos procesos suelen estar entremezclados. A re¬ 
sultas de ello, el embrión es genéticamente idénti¬ 
co al predecesor materno. El proceso más simple 
de agamospermia se denomina embrionía adven¬ 
ticia. Por ejemplo, en varias especies de Citrus 
pueden producirse directamente embriones a par¬ 
tir de tejido esporofítico diploide de la núcela o 
del integumento, al no desarrollarse la parte ga- 
metofftica. De ordinario un pequeño grupo de 
células se divide activamente y se abre camino 
hacia el interior del saco embrional, acabando 
por formar un verdadero embrión. 

Los gametóntos diploides pueden producir 
embriones, ya sea partenogenéticamente (directa¬ 
mente a partir de un óvulo no fecundado) o 
apogámicamente, a partir de alguna otra célula. 

El primer método es el más común en las plantas 
con semillas, mientras que el último es el más 
común en los heléchos. En el capítulo 1 aludía¬ 
mos al tipo especial de ciclo nuclear en el cual la 
smdiploidía se realiza en los heléchos a continua¬ 
ción de la apogamia. La apomixis puede ser debi¬ 
da a causas diversas, y puede ser facultativa u 
obligada en distintos grupos. En géneros como 
A Mermaría, en donde es obligada, algunas espe¬ 
cies tienen a la vez plantas productoras de polen 
y plantas productoras de óvulos, aunque las pri¬ 
meras no son funcionales; en otras, sólo se cono¬ 
cen plantas productoras de óvulos. Muchas de las 
mayores familias de antófitos comprenden géne¬ 
ros y especies que se reproducen por apomixis. 
Dentro de las compuestas (además de Antenna- 
na) Hieracium y Taraxacum constituyen ejemplos 
clásicos; en las rosáceas, Prunus, Sorbus, Rubus y 

Crataegus-, y en las gramíneas, Poa y Cala magros- 
tis. 

Las causas de esterilidad sexual en los antófi¬ 
tos son tan numerosas y variadas que no puede 
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formularse una teoría sencilla que explique el 
or jgen de la apomixis. Ha quedado bien estableci¬ 
do que existe una fuerte relación entre la po - 
nloidía y la apomixis, y entre la apomixis y el 
lo perenne, con el cual está también correlacio- 
nada la reproducción vegetativa. Sin embargo, no 
todos los vegetales apomícticos son potiploides, y 
viceversa, no todos los poliploides son perennes. 

SEMILLAS Y FRUTOS 

Como ocune con muchos otros términos 
morfológicos de amplia aplicación, el término se¬ 
milla es difícil de definir. Sin embargo existen 
ciertas características ligadas a las semillas, sean 
estas de gimnospermas, de monocotüedoneas o 
de dicotiledóneas por su ongen. Una semilla es 
un óvulo maduro que contiene una planta em¬ 
brionaria cuyo desarrollo se ha detenido general¬ 
mente por espacio de un cierto periodo ae tiem¬ 
po- y que puede ir o no acompañada de una 
reserva alimenticia. Mientras esta definición se 
adapta a la gran mayoría de los casos, existen 
excepciones que difieren en distinto gradc_ En 
los cicadóñtos y en Ginkgo puede no haberse 
formado embrión en el momento en que las 
semillas están “maduras” y se dispersan, pues en 
realidad es frecuente que la fecundación se reali¬ 
ce cuando el óvulo se encuentra ya en el suelo. 
En el otro extremo de la escala evolutiva, las 
orquidáceas tienen semillas que indudablemente 
carecen de embrión diferenciado en el momento 
en que se dispersan. Mientras que, en general, 
antes de la germinación se atraviesa un periodo 
de reposo, existe una gran variación en la dura¬ 
ción de tal período. Las semülas del álamo IFo- 
pulus) germinan inmediatamente después de 
haber qaído, y ciertos géneros tropicales (Mynsti- 
ca Durio) también carecen de período de reposo; 
el verdadero tipo vivíparo se encuentra en plantas 
de manglar como Rhizophora, Bruguiera y Avi- 

cennia. . 

Las semülas con endosperma se denominan 

albuminosas, mientras que las que carecen de e 
son exalbuminosas. En las semülas albuminosas el 
embrión es frecuentemente pequeño e mdiferen- 
ciado, como en la mayoría de las semülas de las 
ranales; éste es quizás el tipo primitivo entre los 
antófitos. Las monocotiledóneas tienen normal¬ 
mente semillas albuminosas con un endosperma 
de volumen muy superior al del embnon. Las 
semillas exalbuminosas se encuentran en muchas 
familias, como en las aceráceas, cruciferas, gera- 


niáceas, cucurbitáceas y compuestas; otras fami¬ 
lias tienen géneros con endosperma y otras sin el, 
como las aráceas, rosáceas, papilionáceas y betu- 
láceas. En el endosperma se almacenan un cierto 
número de sustancias distintas, entre las cuales 
tenemos proteínas, grasas, aceite y almidón (el 
glúcido principal). En ausencia de endosperma, 
son los cotüedones los que suelen desempeñar los 
papeles de almacenaje y de nutrición; pero en 
algunos casos, como en la pacana (Bertholletia 
excelsa), estas funciones son reatizadas por el 

hipocótilo. 

El tamaño y el peso de las semillas varia 
ampliamente -desde las diminutas semülas de las 
orquídeas y algunas ericáceas, que parecen un 
polvo y pesan aproximadamente 0,001 mg, hasta 
las grandes semitias del Coco-de-mer iLodoicea 
el coco gigante de las Seychelles, que puede lle¬ 
gar a pesar hasta 20 kg. Las semillas varían tam¬ 
bién en los detalles de su estructura, aunque por 
regla general el revestimiento seminal o testa est¬ 
ío rmad o por dos integumentos-, el micropüo pue¬ 
de verse en forma de una pequeña abertura en la 
resta, cerca del ápice de la radícula. Especialmen¬ 
te en los óvulos anátropos el punto de abscision 
de! funículo es bien visible en forma de una 
cicatriz, el hilo. Algunas semiüas tienen revesti¬ 
mientos o apéndices carnosos de orígenes diver¬ 
sos. normalmente denominados arilos, un termino 
morfológico bastante vago que designa cualquier 
parte carnosa externa de la semüla. El termino se 
aplica a las proliferaciones de la cálaza o de los 
integumentos que rodean más o menos al ovulo, 
por ejemplo el funículo carnoso de las Magnolias 
y de algunas especies de Acacia. En general los 
arilos son propios de semülas tropicales, y son 
raros en plantas de las regiones templadas. Aun¬ 
que la aparición de arilos es particularmente co¬ 
mún entre las angiospermas primitivas, no pueden 
ser consideradas como indicativos de condiciones 
primitivas, debido a que estas proliferaciones car¬ 
nosas se encuentran en tal vanedad de familias, 
incluyendo gimnospermas. que pueden haber apa¬ 
recido independientemente durante la evolución. 
En realidad, estas proliferaciones carnosas repre¬ 
sentan buenos ejemplos de la denominada “evolu¬ 
ción paralela”, un fenómeno muy extendido que 
origina estructuras parecidas en grupos de plantas 
sin ninguna relación entre eUos. Parece probable 
que los arüos constituyen una modificación eco- 
lógica relacionada con la diseminación. 

La longevidad de las semülas es otro tema de 
interés tanto biológico como práctico. El tiempo 
que las semitias se mantienen viables vana desde 
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Verbascum blattaria (Moth mullein) 
Oenothera biennis (Evening primrose) 
Rumex crispus (Curly dock) 

Brassica nigra (Black mustard) 
Chenopodium álbum (Redroot pigweed) 
Portulaca olerácea (Purslane) 

Lepidium sp. (Virginia peppergrass) 
Capsella bursa-pastoris (Shepherd's purse) 
Holostea media (Chickweed) 

Hordeum murmum (Foxtail grass) 

% 

Anthemis cotula (Dog fennel) 

Malva rotundifolia (Common mallow) 
Tribolium repens (White clover) 
Agrosremma githagc 'Ccrn cocklel 
Erecmites sp írireweea (Erecntiies)) 

o_.««rnniivi ICKeut nracO 


7 


Sin germinación después de 5 años 


FIGURA 27-14 Longevidad de diversas semillas en el expenmento de Beal. (Según Cronquist.) 


un período muy breve en géneros como Quercus. 
Acer. PoduIus, Salix. Ciirus y algunas gramíneas, 
hasta cientos de años en otros casos. Se han 
citado casos de semillas de Nelumbo y Albizzia 
iulibnssen que después de haberse conservado en 
el British Museum por espacio de 150 años ger¬ 
minaron al quedar humedecidas durante la “Ba¬ 
talla de Inglaterra”. El récord parece correspon¬ 
der al loto, Nelumbo nucífera. Un botánico japo¬ 
nés encontró semillas de esta especie en un depó¬ 
sito de turba del antiguo lecho de un lago de 
Manchuria. La datación por carbono radiactivo 
puso de manifiesto que esta semilla tenía unos 
1000 años de antigüedad, aunque otras pruebas 
parecen indicar que su edad era superior. Cuando 
sus cubiertas seminales fueron atacadas a la lima 
para permitir la penetración del agua, se obtuvo 
una germinación del 100%. Una investigación 
orientada a determinar la diferente viabüidad de 
un cierto número de semillas de plantas comunes 
en Michigan fue iniciada en 1879 por el profesor 
Beal, de lo que era entonces el Michigan State 
College. Se mezclaron semitias de 20 especies con 
arena y se enterraron en el suelo dentro de bo¬ 
tellas abiertas colocadas en posición invertida. Al 
principio se extraían muestras con intervalos de 
cinco años, para determinar la viabüidad. Des¬ 


pués. estos intervalos se aumentaron a 10 años. 
Después de 80 años, tres de las especies presenta¬ 
ban todavía semitias viables. Los resultados del 
experimento se muestran gráficamente en la figu¬ 
ra 27-14. El experimento está planificado para 
ser proseguido durante 160 años. 

Además de su funcionamiento como estruc¬ 
turas reproductoras, las semillas presentan una 
adaptación muy considerable al medio ambiente. 
Por ejemplo, Went estudia con cierto detalle la 
adaptación de las semillas de ciertas especies a las 
condiciones desérticas. Describe tres grupos de 
plantas anuales: anuales de invierno, anuales de 
verano y un grupo intermedio. La germinación en 
cada uno de los grupos exige una cierta lluvia, 
pero en realidad es puesta en marcha por la 
temperatura; las anuales de verano sólo germina¬ 
rán entre 26 y 30°C, mientras que las anuales de 
invierno se mantienen en reposo a estas tempera¬ 
turas, pero germinan a 10°C. Además, observacio¬ 
nes realizadas en la naturaleza ponen de manifies¬ 
to que la germinación de semillas de ciertas plan¬ 
tas desertícolas no está relacionada con la hume¬ 
dad en sí, sino con una cierta cantidad y dura¬ 
ción de la lluvia. Went describe un cierto número 
de mecanismos distintos que se han desarrollado 
por evolución, para permitir la germinación solo 
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-IGUPA 27-15 Eruto del cocotero (Cocos nuciera!, cortado para poner oe manifies¬ 
to las tres cooas del pericarpo. X 0.5. ep. epiocarpo delgado y djro;me, mesocarpo fibroso; 
en, endocarpo pétreo. 

afirma que la capacidad para ¡a colonización fren- et momento de la antesis tienen partes inmaturas 

te a la competencia parece estar relacionada con por lo menos en el gineceo. En general, un fruto 

la cantidad de reservas alimenticias que contienen está formado por un gineceo maduro y puede 

las semillas. Sin embargo, esta regla no es aplica- comprender partes accesorias de la flor: como el 

ble a los parásitos y a las plantas chupadoras de eje de ia inflorescencia, el pedicelo o el pedúncu- 

savia, que tienen sus propios tipos peculiares de lo, en casos particulares. La polinización seguida 

nutrición. Se ha sugendo también que ei tipo por la fecundación es la fase previa típica que 

micorricico «como en las ericáceas y en las erqui- antecede al desarrollo del fruto; pero en muchos 

dáceas) confiere una inmunidad parecida. La ta- casos tiene lugar una partenocarpia, es decir, la 

bla 27-1 presenta una sinopsis de los hallazgos de formación de un fruto completo sin mediar fe- 

Salisbury sobre la relación entre los pesos de los cundación. Estos frutos partenocárpicos no con- 

propágulos y el hábitat. tienen semillas. Un ejemplo bien conocido es el 

La adaptación de las semillas a distintos ti- de la banana (Musa)\ entre los frutos carnosos 

pos de diseminación y de distribución se estudia- tenemos casos como las variedades de naranjas 

rá más adelante en este capítulo (pág. 561) cuan- sin semillas (Citrus), de melón (Cucumis) y de 

do se trate este tema en relación con los frutos. uva (VitisJ\ con frutos secos tenemos los arces 

El término fruto se emplea también de for- (Acer), los guisantes (Pisum), el tabaco (Nicotia- 

ma muy indefinida y es difícil definirlo con pre- na) y las adormideras (Papaver). Debe resaltarse 
cisión. Se le ha denominado “flor madura”. Esta que el desarrollo de los frutos partenocárpicos 

sería una buena definición si todas las implicado- puede ser provocado por la aplicación de una 

nes que comporta fueran tenidas en cuenta. Sin fitohormona, como el ácido indolilacético. 
embargo, en todos los casos una flor ío flores) La pared de un ovario maduro es el pericar- 

precede al desarrollo de un fruto; y las flores, en po, que puede ser seco o carnoso, fibroso o 
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TABLA 27-2 

CLASIFICACION DE LOS FRUTOS 

(para ilustraciones de frutos, véanse figuras 27-15, 16, 17 y 18) 

I. Frutos secos, pericarpo seco cuando el fruto está maduro. 

A. Frutos indehiscentes en los cuales el pericarpo se mantiene cenado al llegar a la madurez. 

a. Aquenio. Pequeño fruto monospermo con un pericarpo relativamente delgado; salvo su fijación por el funícu! 
la semilla se encuentra libre en la cavidad del ovario: ranúnculo (RanunculusJ. cinco-en-rama fPntmnn^ 


llantén de agua (Alisma), alforfón (Fagopyrum). 


•rama (Poientilt¿¡) t 


b. Cariopsis. Análogo al aquenio con excepción de que deriva de un ovario compuesto y de que la cubierta 
seminal está firmemente unida al pericarpo: fruto característico de las gramíneas. 

c. Cipsela. Parecido al aquenio pero derivado de un ovario infero y compuesto: característico de las compuestas 

d. Núcula. Parecida a un aquenio, pero originada a partir de uno o más carpelos, y con un pericarpo duro o 
pétreo: avellano (Corylus), tilo (Tilia), roble (Quercus). 

e. Sámara. Aquenio alado: olmo (Ulmus), fresno (Fraxinus), árbol del cielo tAilanthus), Ptelea. 

f. Esquizocarpo. Resultado de un ovario compuesto que se escinde al llegar a la madurez en un cierto número de 
elementos monospermos (mericarpos): arce (Acer) y muchas umbelíferas, labiadas, malva ce as. eerar.iáccas. 

B. Frutos dehiscentes que se escinden o se abren de algún modo para liberar las semillas. 

a. Folículo. Derivado de un carpelo único que se abre a lo largo al llegar a la madurez, normalmente siguiendo U 
sutura central: aguileña fAquilegia), peonía (Paeonia}. conejitos (Delphinium). Asclepias. 

b. Legumbre. Procedente también de un solo carpelo, pero dehiscente según las suturas dorsal y ventral a ia vez, 
formando así dos valvas: fruto característico de ias papihonáceas. 

c. Silicua. Procedente de un ovario súpero, compuesto de dos carpelos, en donde el pericaroo se separa en dos mi¬ 
tades dejando una lámina central persistente con la semilla o semillas fijas a ella; característico de las cruciferas. 

d. Cápsula. Originada a partir de un ovario compuesto: puede presentar varios tipos de dehiscencia, por ejemplo, 
longitudinal, foraminal o circuncisa; en general la dehiscencia se realiza de arriba abajo y las partes separadas 
(valvas o dientes) se mantienen unidas: característica de numerosas familias. 

II. Frutos carnosos, pericarpo parcial o totalmente carnoso o fibroso. 

a. Drupa. Uno o más carpelos, pero normalmente monospermos; mesocarpo carnoso pero endocarpo ¿uro y 
pétreo: cereza, melocotón, ciruela (Prunus), coco (Cocos), aceituna (Olea). 

b. Baya. Con de uno a varios carpelos, normalmente polispermo; tanto el mesocarpo como el endocarpo son 
carnosos: entre los monospermos, nuez moscada (Myristica), dátil (Phoenix); con un solo carpelo y varias 
semillas, hierba de San Cristóbal (Acíaea), agracejo (Berberís). Mahonia; otros con más de un carpelo, uva 
(Vitis), tomatera y patatera (Solanum), esparraguera (Asparagus). 

c. Pomo. Originado a partir de un ovario infero y compuesto, gran parte de la porción carnosa corresponde a la 
base acrecida del tubo del perianto, y sólo la parte central corresponde al pericarpo; tanto el epicarpo como el 
mesocarpo son carnosos, mientras que el endocarpo es pétreo o cartilaginoso: fruto característico de las Po- 
moideas, manzana (Malus), pera (Pyrus), membrillo (Cydonia), serbal (Sorbus). 






• FIGURA 27-16 Frutos secos dehiscentes: A,.folículos (Aquilegia), x 3; B, pixidios (Plantago major), fruto capsular 
«m dehiscencia circuncisa, X 7; C, íoiícuios iüeiphinium), X 2; D, silícuia iLunaria annuaj, silícula corta, mostrando el 
repto, x 1; E, cápsula (Paoaver somniferum ) con dehiscencia poricida, x 1,5; F, esquizocarpo (Malva moschatus), 
; mostrando numerosos mericarpos, cubiertos de pelos rígidos, X 3,5. 


pétreo; con frecuencia pueden distinguirse en él 
tres capas distintas: la externa (epicarpo), la me¬ 
dia (mesocarpo) y la interna (endocarpo) (fig. 
27-15). Las características del pericarpo suelen 
emplearse bastante en la clasificación de los fru¬ 
tos, un proceder que con frecuencia es artificial 
aunque muy útil para las necesidades taxonó¬ 
micas. 

Al clasificar los grupos pueden distinguirse 
tres tipos principales (véase tabla 27-2). El primer 
grupo está constituido por los frutos simples, 
formados por un solo ovario, simple o compues¬ 
to. El segundo tipo comprende los frutos agrega¬ 
dos o compuestos, formados a partir de una sola 
flor pero con carpelos separados y no soldados, 
cada uno de los cuales forma un fruto, aunque el 
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conjunto se agrega formando una sola unidad, 
por ejemplo, el fruto de la zarzamora (Rubus), 
de la fresa (Fragaria) y de Magnolia. En el tercer 
tipo, de los frutos múltiples o infrutestencias, 
intervienen varias flores: como el cornejo (Cornus 
nuttallii), en el plátano (Platanus), en el moral 
(Morus) y en la piña de América (Ananas). 

A medida que los frutos maduran, pueden 
hacerse secos o carnosos. Los frutos secos pueden 
mantenerse cerrados (indehiscentes) cuando ma¬ 
duran o pueden abrirse de varias maneras (dehis¬ 
centes). Los frutos carnosos suelen ser inde¬ 
hiscentes. Al aplicar nombres a los distintos tipos 
de frutos, los botánicos les dan sentidos bastante 
diferentes. Algunos destacan la naturaleza del pe¬ 
ricarpo, sin fijarse en el número de carpelos o en 


ú el ovano es súpero o es infero. Otros botánicos 
*n más precisos y consideran que los nombres 
ben hacer intervenir las características ontoge- 
icas. Los primeros son parecidos a los taxóno- 
os con tendencia a reunir, mientras que los 
os son los “pulverizadores”. 

Tanto en los frutos agregados como en los 
múltiples, cada uno de los elementos individuales 
^ describe con los mismos términos que los 
Irutos simples, por ejemplo, en la fresa, los verda¬ 
deros frutos son aquenios portados por un recep- 
ttculo carnoso, mientras que en el caso de la 
larzamora, los verdaderos frutos son pequeñas 
Grupas. La piña de América (Ananas) es un tipo 
especial de fruto múltiple, en el cual el eje de la 
«florescencia se desarrolla para formar parte del 
• *°- el sícono y el el higo encontramos un 
- *° múltiple; los verdaderos frutos son de tipo 
•quenio y se encuentran en el interior de una 
estructura hueca en forma de recipiente, que 
corresponde al eje de la inflorescencia acrescido y 
Profundamente cóncavo. 

En ia variedad de tipos de fruto, el ecólogo 


vegetal ve fácilmente adaptaciones que protegen 
al embrión de la planta frente a la desecación o, 
lo que es más general, una serie de adaptaciones 
que ayudan y permiten la dispersión de las es¬ 
pecies en nuevas áreas. Los frutos pueden ser 
agentes de la diseminación de las semillas, o pue¬ 
den actuar ellos mismos como disemínulos. 

La dispersión de las plantas tiene una impor¬ 
tancia básica en su distribución en el mundo -es 
decir, su transporte de una a otra parte- si son 
frutos, semillas o estructuras vegetativas especiali¬ 
zadas. Puede aducirse que la dispersión es un 
factor más importante en la evolución de las 
plantas con flores que sus muchas e ingeniosas 
adaptaciones a la polinización. Al parecer pocas 
especies sufren por falta de polinización debida a 
la ausencia de un polinizador esencial; en cambio, 
la migración de las plantas hacia nuevas áreas está 
muy íntimamente ligada a las modificaciones de 
cara a la dispersión. En vista de la importancia 
biológica indudable de la dispersión y de la varie¬ 
dad de adaptaciones con ella relacionadas que 
han evolucionado en las plantas con flores, es 

BiVISIÓN ANTÓFITOS 561 


sx d .r« que ei estudio de este tema n ° 
r dc Ridi ^ 

por aul H qUC S ' gUe ’ pUede Ser COnsu *tado 
por quien desee profundizar en este tema. 

DISEMINACION POR EL VIENTO 

mJZ PICUr 7 eS - La '° ta,idad de la P'^a o la 
parte que produce los frutos se desprende y es 

rada por el viento, dando vueltas por el 

íaT 0 P °d I 6 ' 6 * 0 ' distribu y end0 'as semillas a lo 
argo del cammo recorrido. Estas plantas son 

s empre herbáceas y normalmente anuales. Entre 
enemos la barrilla espinosa (Salsola kalii 
diversos amarantos (Amarantes), ciertas gramí 
neas y un Sisymbrium, el rabanillo corredo/ 

Frutos y semillas ligeros. Estos son arrastra¬ 
dos por el viento y deben su dispersión a "u 

ligereza por ejemplo, los de las orquidáceas y los 
de muchas ericáceas. y 

Frutos alados. Las alas suelen formarse a 
expensas de brácteas persistentes o de partes del 
perianto, o bien la totalidad del pericarpo puede 
rigmar un ala. Los frutos alados, especialmente 

I genero Dipterocarpus. arces (Acer} fresnos 

olmos MW. dárdana Lmell 
en las beluláceas (fig. 27-18) y 

Semillas aludas. El fruto suele ser una cápsu¬ 
la que se abre para soltar las semillas, cuya testa 
ha originado una delicada ala. Esto es corniin 

t"ep r ado rb ° leS V arbUSt ° S ^ y es P« c ' a ‘mente en los 

da tZoL P V‘ emP¡ ° : ^ d JUCarandá Acaran. 

,, ecoma .Tecomal, catalpa fCatalpa/ y » n 

género S /° tr ° S g6ner ° S de las b «noniácL. en el 

ir “ a ‘ m ‘ mMrm> 

r r s sr-f 

,Geum Anemone. Clematis}, o a parrir d "o 

¿a esp,8u,tas de ~ 

menÍTn^ e ” plumadtu - E " «« extremo (rara- 

Penachos de lieer ^ n SemiJIa P ueden formarse 
„ S de l‘8 eros filamentos sedosos como 

ZoclT ‘ a adelfílla ÍE pibo,ium ). en ZleZ 

hZ < y en epífitos - c °mo en algunas de las 
bromeliáceas (fig. 27-19 F). 

cubiena'sem'L ‘ m ° í0í E ‘ perícar P° 0 la 
seminal pueden estar cubiertos por pelos 
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PIGUR A 27-18 Frutos alados: A, Dipterocarpus ratusus (las dos alas forman parte del 
cáliz persistente), x 0.5; B, Fraxinus. sámara, X 1; C.Ostrya yirginiana. con cada uno dé los 
frutos incluido en un saco involucra! hinchado. X 1; 0 Gahnsoga. con un fruto «n c psela y 
alas originadas por las escamas del vilano, X 50; E. Carpinus caro!,mana , con el fruteen 
núcula semirrecubierto por una bráctea involucra!, X 1; F Triplans con alas procedente 
de lóbulos alargados del perianto, X 1; G. Tilia, con el peciolo soldado en parte a una gran 

bráctea acintada, X 2. 


563 







T'.>. ! 

^ ‘i -•- >* V- •' 




|fFIGURA 27-20 Frutos en copa, adaptados a la dis- 
J? parsión de las semillas por las gotas de lluvia. A. M'tella. 
X 5; B. Sagina. X 5. (Según Gibbs.) 

osos, como ocurre en los sauces y álamos 
¡cáceas), en el algodón (Gossypium), en el 
pok (Bombax) y en Anemone. 


DISPERSION POR EL AGUA 


Lluvia. La acción de la lluvia en las regiones 
as, tanto templadas como tropicales, tiene 
una importancia muy grande en la dispersión de 
semillas. La acción de la lluvia viene acen¬ 
tuada en los bosques montañosos de la zona 
lluviosa tropical. Periódicamente, el descenso del 
agua desde las montañas es extraordinario. Con 
ella, grandes números de semillas son arrastrados 
y desparramados por puntos convenientes para su 
crecimiento situados en las llanuras al pie de ¡as 


montañas. En general, esta situación es fortuita y 
las semillas no presentan ninguna adaptación es¬ 
pecial. En unos pocos casos -por ejemplo, en 
Sagina y en Mu ella- la cápsula abierta y llena de 
semillas nos sugiere poderosamente que se trata 
de un mecanismo de dispersión por el impacto de 
las gotas de lluvia, como el tan frecuente en los 

hongos (fig. 27-20). 

Corrientes de agua. Los frutos y semillas de 
muchas plantas acuáticas o de riberas de cursos 
de agua están adaptadas a notar durante cortos 
periodos de tiempo, normalmente gracias al aire 
que queda retenido en alguna parte del disemmu¬ 
lo por ejemplo, en la hierba centella (Caltha), en 
vanas umbelíferas acuáticas con mencarpos con 
tejido suberoso. En algunos casos, las semillas son 
notantes y son arrastradas por el agua, por ejem¬ 
plo en la salicaria (Lythrum), en Mimulus. Las 
plantas acuáticas inmersas o Rotantes son tam¬ 
bién dispersadas por las comentes, mediante el 
transporte de propágulos de invierno o de frag¬ 
mentos de las mismas plantas. 

Suad Este es el nombre que se aa a Us 
densas masas de vegetación que crecen sobre las 
riberas de ciertos ríos, y que con frecuencia lle¬ 
gan a ocupar toda la anchura del curso. La totali¬ 
dad de esta masa o una porción de ella pueae ser 
desgarrada o desarraigada por una nada brusca, 
siendo arrastrada corriente abajo, hasta ir a parar 
con frecuencia en lagos o charcos adyacentes. El 
sudd se presenta normalmente en nos de comen¬ 
te lenta que atraviesan países llanos y abiertos, 
como el Nilo o el Ganges. Son buenos ejemplos 
de plantas de sudd el papiro (Cyperus papyrus). 
el jacinto de agua (Eichornia). la castaña de agua 
(Trapa/ y la lechuga de agua (Pistiaj. 

Océanos. Las corrientes marinas dispersan 
plantas a lo largo de grandes distancias, cierta¬ 
mente superiores a 1500 tan. Por dos razones e 
número de especies que puede desplazarse de es 
forma es limitado. En primer lugar, que la semilla 
o fruto debe ser capaz de flotar durante un largo 
período de tiempo sin quedar anegada por el 
agua y sin germinar demasiado pronto. En segun¬ 
do lugar, las semillas deben estar ecológicamente 
adaptadas a vivir en condiciones litorales, sobre 
un banco de arena o de limo. Existen especies de 
muchos géneros así adaptadas, por ejemplo Ery- 
Zna (papiráceas), CaEile (cruciferas) Arena¬ 
ria pepioides (cariofiláceas), Calophyllum Ignífe¬ 
ras), Hibiscus tileaceus (malváceas). Ca ra pa 
liáceas), todas las especies de las nzoforáce , 
Ipomoea (convolvuláceas) y Cocor nucífera 
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DISPERSION POR LOS ANIMALES 

El transpone por los animales puede ser in- 
temo o externo. 

Ingestión de frutos y semillas. Las aves y los 
mamíferos comen frutos carnosos de muchos ti¬ 
pos y las semillas pasan a través del conducto 
alimenticio sin sufnr daño, e incluso adquiriendo 
un poder germinativo supenor. Parece ser que la 
mayoría de frutos dotados de un pericarpo car¬ 
noso están especialmente adaptados a este tipo 
de diseminación; tenemos ejemplos parecidos en 
las cerezas (Prunus), frutos de la zarzamora (R u . 
bus,, grosellas (Ribes), Mahonia y en una especie 
de cornejo (Cornus nuttallii). Los animales herbí¬ 
voros pueden ingerir pequeñas semillas junto con 
e follaje y no perjudicarlas al mascar la planta- 
tenemos buenos ejemplos de ello entre las se- 
millas de algunas papiloniáceas, y los pequeños 
írutos secos de las gramíneas. 

Hormigas. Un investigador ha citado que los 
frutos y semillas de ciertas especies de más de 60 
géneros son ¡ocalmente diseminadas por varias 
clases de hormigas, algunas veces a distancias su- 

semiHa S 3 ° ^ L * mayoría de estos frutos o 

semillas poseen cuerpos oleíferos esoeciales .eleo- 

somas) que pueden tener una morfología y un 

origen muy diversos. Pueden distinguirse aprox¡- 

madameme una docena de tipos de estos disemi- 

ni-os basándose en la parte de ¡a flor, del fruto o 

de .a semilla que posee los eieosomas. 

fijación al pelaje o al plumaje ..... 

-sos, las adaptaciones suelen ser biln cono^ 

/ consisten en ei desarrollo de púas, ganchiíos' 

espinas pelos y glándulas pegajosas o viscosas 

ni L in T , y SemÍiÍiU - En a, * unos casos es la 
otalidaa de ¡a inflorescencia la que se dispersa. 

?or erarlo en la bardana (Arcnum, con sus 

oracteas involúcrales provistas de ganchitos; en 

■ Agnmor.ia. existe una corona de púas mcurvadas 

>obre la parte externa del receptáculo: en muchas 

compuestas (por ejemplo, en Bidens) el vilano 

pueae originar aristas que con frecuencia poseen 

barbas; muchas especies de boragmáceas y de 

Ga ium tienen vanas formas de ganchos sobre el 

ep.carpo. el estilo también puede convertirse en 

un gancho como ocurre en algunas especies de 
Geum. muchos frutos de gramíneas es{ . n provis _ 

os d„ aristas o de pelos rígidos sobre las flore- 
cillas, en algunas plantas, como en Linnaea borea- 
* las btccteas poseen glándulas viscosas adhesi- 
vas y a separación del fruto se realiza por deba- 

eral T! 63 ' 13 posesión de brá cteas involu- 

raies glandulares pegajosas no es rara en las 


compuestas ipor ejemplo, en Adenocaulon); en 
Plumbago se encuentran pelos viscosos sobre el 
cáliz; y en ciertas especies de gramíneas, de Jun- 
cus y de Plantago. se pone claramente de mani¬ 
fiesto la presencia de una secreción mucilagmosa 

adhesiva al humedecer los frutos o las semillas 
Ciig. 27-21). 

Los frutos de la familia pedaliáceas están 
caracterizados por la presencia, en casi todos los 
géneros, de formidables ganchos altamente espe¬ 
cializados. En el género Proboscidea las cápsulas 
leñosas y fusiformes tienen aproximadamente 8 
cm de longitud, y terminan en dos agudas garras 
curvas de 15 cm de longitud. El fruto queda 
sobre el suelo con las garras dirigidas hacia arriba 
si un animal lo pisa, el fruto se incurva hacia 
arriba y las garras se enganchan en la cerneja. Las 
semillas van saliendo de la cápsula a medida que 
el animal sigue andando. En un género sudafrica- 
no. Harpagophytum , el fruto es leñoso y tiene 
dos alas, cada una de las cuales está recortada en 
un cierto número de brazos lineales muy rígidos 
con muchos ganchos potentes situados principal¬ 
mente en la parte apical de los brazos. El fruto 
se .ya de modo que es prácticamente imposible 
arrancarlo, al pie o a la cola de cualquier gran 
animal que tenga la mala fortuna de entrar en 
contacto con el. También en este caso las semi¬ 
llas van saliendo de la cápsula al desplazarse el 
animal íng. 27-22). 

En Pisón,a. un género tropical y subtropical 
de ias mctagináceas. los frutos, tienen una sola 
sentida, recubiertos per un tubo del perianto 
extremadamente pega leso. Estos frutos son tan 
viscosos y glutinosos que algunas veces atrapan 
pequeños pájaros que no pueden liberarse de 
ellos. Se dice que los antiguos hawaianos empica¬ 
ban goma extraída de diversas especies de Pisoma 
para atrapar pájaros. No hay duda que este exu¬ 
dado hace que los frutos se adhieran firmemente 
a las plumas de ¡os pájaros, logrando así ser 
dispersados. El tordo granae ha sido relacionado 
desde hace mucho tiempo con el muérdago (Vis- 
cum álbum, debido a que este ave se alimenta de 
sus mitos. La carne de las bayas contiene en 
abundancia un material pegajoso que es sólo en 
parte engerido al pasar a través del tubo digest.vo 
Las semillas expulsadas al extenor, junto con la 
pie. del fruto, están pegadas entre sí por el glu- 
en y esta masa queda con frecuencia firmemen¬ 
te adherida a las ramas de los árboles. De modo 
parecido, pueden quedar semillas Ajadas al pico 
de dichos tordos después de haber sido comidos 
los frutos. Puede suceder que el ave se quite las 
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FIGURA 27-21 Frutos de dispersión zoocora: A. Arctium minus. brácteasde! involu¬ 
cro con el ápice convertido en un ganchito rígido, X 2; 8, Cynoglossum officiraie. núculas 
cubiertas de cortas espinas provistas de ganchos, X 2; C, una de las espinas de Cynoglos * 
sum. X 20; D, Bidens, vilano representado por dos aristas rígidas espinosas, x 10; E. 
Acaena, con sépalos agudos y esoinosos. X 7.5; r, aspecto oe uno de ellos más aumentado, 
mostrando ios ápices provistos de espines sepalmas que les confieren un aspecto de arpón. 


X 25. 



FIGURA 27-22 Frutos altamente especializados en la dispersión por medio de los 
animales: A. Probóscides, X 0,5; B, Harpagophytum. X 0,5. Ambos son frutos capsulares. 
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semillas frotando el pico con la corteza de una 
rama, con lo cual éstas quedan colocadas en 
posición adecuada para germinar. 

Adherencia de pequeños diseminulos. Un 
gran número de plantas deben probablemente su 
distribución a la adherencia de diseminulos al 
pelaje, plumas o patas de los animales y aves que 
pasan. Estos diseminulos están las más veces mez¬ 
clados con el barro y no presentan adaptaciones 
particulares excepto su pequeño tamaño. Esta 
forma de dispersión es especialmente probable 
para las semillas y los frutos de plantas acuáticas 
o de lugares pantanosos. En el Origen de las 
Especies, Darwin da cuenta del examen y del 
subsiguiente estudio que realizó en media libra de 
barro seco. Volvió a humedecerlo y lo conservó 
cubierto en condiciones adecuadas para la germi¬ 
nación. En el transcurso de seis meses aparecie¬ 
ron nada menos que 537 plántulas de diversas 
especies. En otra ocasión tomó una bolita de 
barro extraída de la pata de una perdiz, y a 
partir de ella obtuvo 84 plantas, correspondientes 
a tres especies. El mismo hombre ha actuado 
como un activo agente de dispersión al llevar 
barro pegado a sus botas o a sus vehículos. 

DISPERSION MECANICA 

En algunas especies -especialmente herbá¬ 
ceas- una vez maduro el fruto, explota y arroja 
sus semillas a una distancia considerable de la 
planta que las ha originado. Frutos de este tipo 
se encuentran en muchas familias, pero, incluso 
dentro del mismo género, las especies pueden 
tener tipos de descarga distintas. El. caso mejor 
conocido es quizás el de la balsamina (¡mpatiens, 
fig. 27-23 D). Sus cápsulas carnosas están con 
frecuencia algo dilatadas en el extremo superior, 
en donde se encuentran las semillas. El pencarpo 
origina una elevada presión de turgescencia y las 
paredes de sus células adquieren una gran elastici¬ 
dad. A medida que el fruto madura, se separa del 
ovario, y las valvas quedan débümente soldadas 
entre ellas. Una vez están maduras, la separación 
de las valvas sucede de improviso; esta separación 
puede ocurrir espontáneamente o bien cuando se 
las toca. Cada valva se incurva hacia arriba con 
una fuerza considerable capaz de arrojar las se¬ 
millas a una cierta distancia. Determinadas espe¬ 
cies de Oxalis han desarrollado un mecanismo 

parecido. 

Diversas especies de Geramum han originado 
a lo largo de su evolución un tipo de mecanismo, 


parecido al efecto de la honda, que es notable¬ 
mente eficaz (fig- 27-23 B). El fruto es un esqui- 
zocarpo constituido por cinco carpelos, cada uno 
de los cuales contiene una sola semilla. En efec¬ 
to, las semillas se encuentran cada una en una 
cavidad situada en la base de una columna estilar 
en forma de pico bastante alargada. Al madurar 
el fruto, los tejidos exteriores de esta columna se 
escinden de improviso en cinco tiras a modo de 
muelles que se incurvan hacia arriba y hacia el 
exterior, lanzando las semillas a una distancia de 
un metro o más. En Hamamelis el fruto es una 
cápsula leñosa con dos valvas que se separan por 
arriba en tiempo seco, exponiendo así dos se¬ 
millas negras en cada valva. Cuando el fruto con¬ 
tinúa secándose, sucede la contracción del endo- 
carpo que descarga las semillas con fuerza sufi¬ 
ciente como para proyectarlas hasta 14 m (fig. 
27-23 E). 

La dehiscencia de los frutos de muchas legu¬ 
minosas está relacionada con un mecanismo hi¬ 
groscópico. Las diferentes capas del pencarpo se 
contraen en grado variable cuando se secan, de 
modo que pueden establecerse entre ellas tensio¬ 
nes considerables. Cuando estas tensiones sobre¬ 
pasar. la cohesión de las paredes celulares, las 
paredes se separan bruscamente. En muchos ca¬ 
sos. las valvas de ia legumbre se disparan añonán¬ 
dose en espiral y proyectan con fuerza las semi¬ 
llas (fig. 27-23 A). Es normal que ia separación 
sea a la vez violenta y rápida, con lo cual ias 
semillas pueden ser proyectadas a una distancia 
de un metro o más. 

Un tipo de dehiscencia completamente dis¬ 
tinto es el que se encuentra en los pepinillos del 
diablo (Ecballium elateriumj. una planta herbácea 
rastrera de las regiones mediterráneas secas (fig. 
27-23 C). El fruto es una baya oblonga de unos 
5 cm de longitud, sostenida por un grueso pe¬ 
dúnculo. El ápice del pedúnculo penetra en la 
base del fruto de modo parecido a un tapón. 
Cuando el fruto está maduro, los tejidos que 
rodean el tapón aludido se desintegran y su 
unión con el resto del fruto queda debilitada. En 
estos momentos las semillas están rodeadas por 
una masa de un mucilago semilíquido. En el 
interior del fruto se establece progresivamente 
una presión de turgescencia considerable, que dis¬ 
tiende las capas externas y las pone en tensión. 
Finalmente el tejido de la base del pedúnculo se 
disgrega y es expulsado igual que un tapón; la 
pared del fruto se contrae descargando la casi 
totalidad del tejido jugoso, y con él las semillas, 
que llegarán a cierta distancia. 
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FIGURA 27-23 Algunos ejemplos de dispersión mecánica de semillas: A. l/ic-a gigantea (leguminosas), x 1. B, 

Ceramum blknelln (geramácees). X 4; C. Ecballium elalenum (cucurbitáceas), X 0 5; D Impa ,balWr ^¡jX 
x 6; E. Hamamelis v,rg,mana (hamamelidáceasl, x 3; F. Cardamlne h,rsuta (cruciferas), x 4. (C. según Kerner v. Ma 

y Oliver.) 
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POLINIZACION 

Otro interesante estudio evolutivo de los an- 
tófitos es el de las relaciones entre la morfología 
floral y la polinización. En las plantas con flores 
puede definirse la polinización como el transpor¬ 
te de polen desde una antera a un estigma. Esto 
tiene lugar según un gran número de formas 
posibles, muchas de las cuales son notablemente 
ingeniosas, y pone de manifiesto un elevado gra¬ 
do de adaptación y de especialización. Existe una 
amplia literatura sobre este tema, por lo que sólo 
podremos esbozar los conocimientos más impor¬ 
tantes sobre él. Si se desea obtener otros detalles 
y una bibliografía seleccionada, consúltese la re¬ 
ciente obra de Meeuse The Storv of Pollination. 

Según parece, los habitantes antiguos de Me- 
sopotamia en el siglo IX a.C. conocían una cierta 
relación mística entre el polen y la formación del 
fruto. Bajorrelieves de este período se refieren a 
la polinización manual de palmeras productoras 
de frutos con las inflorescencias de pies produc¬ 
tores de polen. Sin embargo, esta práctica ligada 
a este cultivo estaba desprovista de toda base 
científica, y no se la encontró hasta finales del 
siglo XVII d.C., cuando Nehemiah Grew escribió 
que los granos que se encuentran en los estam¬ 
bres representan partes masculinas, y que las par¬ 
tes productoras de semillas eran femeninas. Los 
primeros experimentos de que se tenga noticia 
realizados sobre el sexo de ias piantas son los de 
Camerarius, en 1694. Descubrió que si el polen 
no llega a establecer contacto con el estigma, el 
fruto no se desarrolla. Vamos a ver ahora una 
información muy precisa sobre la polinización en 
muchos casos. La polinización puede ser realizada 
por un determinado número de agentes polinizan¬ 
tes. El más importante de ellos es ei viento lane- 
mofilia). ios insectos (emomoíüia) y ias aves (or- 
nitofiiia); la polinización por murciélagos (quirop- 
terofiiia) y por agua <hidrofito) tiene lugar, pero 
es relativamente infrecuente. 


ANEMOFILIA 

Probablemente las plantas con semilla más 
primitivas realizaban la polinización por el viento, 
como ocurre todavía en las gimnospermas más 
modernas. Sin embargo, en muchas angiospermas 
existen buenas pruebas de que la polinización por 
el viento es un carácter adquirido y que sus 
flores han derivado probablemente a partir de 
antecesores entomófilos. Un caso de este tipo es 
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el ruibarbo de prado (Thalictrumt. Este género 
pertenece a una familia (ranunculáceas) caracteri¬ 
zada por las flores de colores brillantes y la 
considerable especialización hacia la atracción de 
insectos, aunque carece de corola y realiza la 
polinización por el viento. En otras familias co¬ 
mo las ulmáceas y fagáceas, es muy posible que 
persista la anemoíilia primitiva. 

En general, las flores anemófilas se distin¬ 
guen por sus características negativas. No tienen 
néctar ni perfume ni partes dei perianto de colo¬ 
res brillantes. En cambio, presentan característi¬ 
cas especiales en los estambres, estigmas y en los 
granos de polen. Con frecuencia las anteras pen¬ 
den de largos filamentos que cuelgan fuera de la 
flor. En las inflorescencias en amento, el conjun¬ 
to de las flores es agitado por el viento, con lo 
cual ei polen es arrastrado por las corrientes del 
aire (fig. 27-24). Los estigmas, al igual que ios 
estambres, están libremente expuestos al aire; con 
frecuencia están ramificados, son plumosos, o es¬ 
tán provistos de proliferaciones en forma de ce¬ 
pillo, adecuadas para interceptar el polen trans¬ 
portado por el aire (fig. 27-25). En general, los 
granos de polen son en este caso pequeños. lisos 
y se producen en cantidades muy grandes. 


Aunque probablemente !as primeras plantas 
con semillas solo estaban polinizadas por ei vien¬ 
to. ya en ias ptendespermas pueden haberse reali¬ 
zado visitas fortuitas a las flores por parte de los 
insectos. Los insectos del Carbonífero estaban 
dotados de mandíbulas masticadoras. y no tenían 
todavía ¿as parres je la ooca adaptadas a succio¬ 
nar el néctar. Parte de sus alimentos puede haber 
estado constituido por esporoñios carnosos y po¬ 
siblemente también por esporas. No fue hasta el 
* ere ¡ario, cuando ias piantas con flores predomi¬ 
naron y se diferenciaron la mayoría de las fami¬ 
lias modernas, cuando apareció ia mayor parte de 
los órdenes habituales de insectos. Es casi seguro 
que la íntima asociación establecida entre las 
distintas flores y sus insectos visitantes empezó 
durante determinadas épocas del Terciario. 

Los insectos visitan las flores para sacar de 
ellas alimentos, ya sea en forma de néctar o, en 
algunos casos, en la de polen. El néctar es un 
fluido acuoso que contiene aproximadamente un 
25 % de glucosa, segregado por glándulas especia- ! 

les denominadas nectarios. En distintos géneros y ] 

especies, los nectarios se diferencian por su j 
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FIGURA 27-24 Flores anemófilas: Garrya elliptica. X 1. 
flores femeninas esxán dispuestas en amentos péndulos parecidos. 


Amentos masculinos; las 


estructura y por su posición; pueden ser extraflo- 
rales o florales. Los nectarios florales pueden 
estar relacionados con diversos órganos y pueden 
ocupar un cierto número de posiciones. De he¬ 
cho. casi cualquier parte de la flor puede segregar 
néctar (fig. 27-26). 

Los insectos son atraídos por las flores, prin¬ 
cipalmente por su color y su perfume, y la efica¬ 


cia de estos dos agentes atractivos depende del 
tipo de insecto visitante. Sobre la percepción de 
los colores por parte de diferentes tipos de insec¬ 
tos se han realizado muchos trabajos experimen¬ 
tales. Sabemos que las abejas, por ejemplo, pue¬ 
den ver los amarillos, azules y púrpuras, lo cual 
explica el porque las flores visitadas por las abe¬ 
jas tienen típicamente estos colores. Sin embargo, 
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FIGURA 27-25 Flores amenófilas. Corylus avellana , 
X 2. Las flores masculinas se encuentran dispuestas en 
amentos péndulos, y las femeninas en cortas espigas en 
forma de propágulo, provistas de estigmas bien visibles. 

las abejas no prefieren de modo necesario estos 
colores. En efecto, las abejas distinguen estos 
colores y los asocian con el néctar. En diferentes 
especies de flores se han originado por evolución 
distintos modos de guiar al insecto hacia el néc¬ 
tar (fig. 27-27, 28 D). En algunos casos existe 
una banda de color vivo que contrasta fuertemen¬ 
te con el color de fondo de la corola, como 
ocurre en el nomeolvides (Myosotis), en ciertas 
flores de lis (Iris), y en las linarias (Linaria)’, 
algunas flores tienen un grupo de bandas más 
oscuras o de líneas de puntos, por ejemplo, en la 
capuchina (Tropaeolum), la retama (Sarcotham - 
ñus), en la violeta (Viola), en la digital (Digitalis) 
y en Mimulus. 



FIGURA 27-26 Flor de Aconitum napellus. X 2: A. 
vista frontal; B, corte sagital mostrando en el interior de la 
capucha uno de los dos pétalos posteriores modificado 
para formar un nectario. 

Muchos detalles de la estructura floral pue¬ 
den relacionarse con la morfología, tamaño y 
aspecto de determinados insectos, y con la forma 
en que realizan su visita a la flor. Las flores 
entomófilas pueden dividirse en un cierto número 
de clases, en parte basadas en su estructura y en 
parte de acuerdo con tos insectos que las visitan. 
Solamente algunos de estos tipos de flores serán 
estudiados brevemente a continuación. 




FIGURA 27-27 Guías hacia la miel. A, Viola, X 1;B, 

Tropaeolum, X 1. 


Flores poliniferas. Este tipo de flores carecen 
de néctar pero poseen abundante polen que es 
recolectado para ser utilizado como alimento, es¬ 
pecialmente por las abejas y por ciertos coleópte¬ 
ros Entre las flores poliníferas tenemos la ama¬ 
pola (Papaverl. la rosa (Rosa) y las jaras (Cistus). 
En Cassia. existen estambres estériles especiales 

productores de “polen para alimento”. 

Flores himenopterófilas. Estas son visitadas 

casi exclusivamente por abejas y géneros próxi¬ 
mos. La morfología especializada de las ñores 
permite la visita de sólo un tipo particular de 


insectos o de un limitado grupo, de un tamaño 
uniforme. En algunas de estas flores el néctar se 
encuentra a tal profundidad dentro de un tubo 
que sólo un insecto provisto de una lengua muy 
larga o de una proboscis puede llegar a él. Un 
buen ejemplo lo constituye el trébol rojo (Trifo- 
liumj (fig. 27-28 H. I), en donde el néctar está 
situado a unos 9 mm de la boca de la flor, al 
exclusivo alcance de los abejarrones. En otros 
casos, las partes de la corola son tan rígidas que 
sólo un insecto pesado puede abrir la flor, por 
ejemplo, en los conejitos (Anrirrhmum) y en la 
retama (Sarcothamnus) (fig. 27-28 A-C). En las 
flores marcadamente zigomorfas existe un campo 
de aierrizaie para el insecto, en combinación con 
el néctar situado en la base de un iargo tubo 
coralino o en el fondo de espolones. Podemos 
citar como ejemplo la salvia (Salvia, fig. 27-28 
E-Gj, e! acónito ( Aconitum. fig. 27-26), la viole¬ 
ta (Viola), y en muchas orquidáceas. En muchas 
flores de este tipo se impide la penetración de 
pequeñas mariposas y escarabajos gracias a la 
presencia de pelos o de escamas en la garganta ae 

la corola. 

Flores lepidopterófilas. La mayoría de estas 
flores son actinomorfas y los insectos que las 
visitan continúan volando sobre ellas mientras se 
alimentan. Una característica bastante comente 
en ellas es la presencia de un perfume más o 
menos penetrante aunque aromático. En flores 
como en e! tabaco (Nicotiana), del alhelí noctur¬ 
no (Matrñinlal. V de los cactos que se abren de 
noche -que son polinizados por mariposas noc¬ 
turnas- la emisión de perfume es mucho mas 
intensa al atardecer. Este tipo de flor es normal¬ 
mente grande y pálida y probablemente puede 

ser distinguida así por los insectos. 

Muchas flores lepidopterófilas tienen el néc¬ 
tar escondido en el fondo de espolones. Un caso 
típico es el de una orquídea de Madagascar. Ana- 
graecum sesquipedale. que tiene su néctar en el 
fondo de un largo espolón de casi 30 cm de 
longitud (fig. 27-29). Alfred Walace lanzó la pre¬ 
dicción de que algún dia se descubriría un insec¬ 
to provisto de una lengua suficientemente larga 
para alcanzar el néctar en esta planta. Pasaron 
treinta años antes de que se descubriera una 
mariposa nocturna provista de una proboscis sufi¬ 
cientemente larga, con lo cual la predicción de 

Wall ace quedó cumplida. . 

Flores dipterófilas. Estas son visitadas princi¬ 
palmente por moscas y en general están menos 
especializadas que las de los otros dos tipos. La 
morfología floral es probablemente la única 
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FIGURA 27-28 Flore: 
estambres y el estilo aloja* 
movimiento explosivo hac 

n e ZZr eSt ‘ 9ma ,0Ca 13 Mrte <J Qr *al. X 2; C 
D, Digna.hs purpurea , X 1; E-G, Salvia - - • 

sitU3d0 8 

cl carpe,0 w x 5 ,A - G ' 2tSZ£ 

Company, Nueva Yor k: H-l, según Hagerup y P.ter«n To Z 


Suií* SC0p3riJS - A ' corTe sa9ital de una ^ 

£ 1: ' v,sl,a . por un ,nsect0 pewdo hace bajar la qui 

„ná an a !l en con,ac, ° con la oarte ventral y dors 

pratensis x 1 fZ^ T mostra " do *' arrollamiento en esp,ral 
O tenas, 1. E himenópteros visitando las flores; F. G, corte saqit 

a- x 1; H. I. flor t.po iXSXSÍ ~ 3 



FIGURA 27-29 Flores lepidopteróf¡las: A, Anagraecum sesquipeda/e, con su espolón 
largo y delgado, x 1; B. Lilium martagón , con una mariposa nocturna sorbiendo néctar de 
la bolsa petalina, X 1, C, PhyHanthus, un cacto de floración nocturna, x 1. (B, según Ross 
y Morin.) 
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FIGURA 27-30 Flores dipterófilas. A, B ,Arum maculatum: A, inflorescencia rodeada 
por la espata, que permite ver la parte superior del espádice, X 2; B, una parte de la espata 
se ha cortado para mostrar las flores masculinas estériles situadas en la constricción de la 
espata, las flores masculinas funcionales situadas inmediatamente debajo de ellas, y las 
flores femeninas implantadas en la base del espádice, X 2; C-E, Verónica, con las flores 
antes (C). durante (D) f y después (E) de la visita de la mosca de las medialunas, X 2. (C-E. 
adaptado de The Story of Pollination, de B. J. D. Meeuse, copyright © 1961, The Ronald 
Press Company, Nueva York.) 


GURA 27-31 A. B. Arto*** 'Arlsro'oC* K 

ajo revistiendo la pared interna para J* grandiflora con la flor dentro de la cual pueden verse 

architos que permiten a los dípteros escapa • ■ p Ascleoia speciosa: D, flor con cinco nectarios en 

quenas masas de larvas cerca de la base de los pétalos x 0,5. , x 2 E par de polinios unidos al 

rma de pala V el translator visible en forma de mancha oscu a d d . • ^ r/té , Story 0 f Pollinat.on. 

anslator X 15- F un insecto muerto, con polinios pegados a sus patas, x =- 
,rB J D Meeuse. copyright © 1961, The Ronald Press Company. Nueva York.) 



importante en estos casos, como ocurre en la 
verónica fVerónica/, polinizada por moscas du¬ 
rante ei vuelo i fig. 27-30 C-E). La corola es lige¬ 
ramente zigomorfa, con el pétalo posterior ligera¬ 
mente mayor, formado por la soldadura de dos 
pétalos. Hay solamente dos estambres, con fila¬ 
mentos largos y ampliamente divergentes. Sobre 
el pétalo anterior está situado un largo y fino 
estilo con un pequeño estigma capitado. Existe 
un nectario localizado en la base del tubo de la 
corola y protegido por pelos. En la polinización, 
el pétalo inferior (posterior) actúa como una pla¬ 
taforma de atemzaje sobre la cual se posa la 
mosca, estableciendo contacto con el estilo. Si 
dicha mosca lleva ya polen sobre su superficie 
ventral, se efectúa la polinización. Al intentar 
llegar al néctar, la mosca se agarra a los filamen¬ 
tos de los dos estambres, los frota contra su 
cuerpo y se mancha de polen. 

Las Stapelia de los desiertos de Africa del 
Sur pueden tomarse como un ejemplo de otra 
clase de flores dipterófilas, las que atraen las 
moscas mediante un cierto olor fétido que re¬ 
cuerda al de la carne en putrefacción (fig. 
27-31 C). En Stapelia, las flores no sólo huelen a 
carne en descomposición sino que también pre¬ 
sentan un aspecto semejante. Las moscas de la 
carroña femeninas son atraídas hacia ¡as corolas, 
las polinizan y quedan tan perfectamente engaña¬ 
das que llegan a depositar sus huevos (o sus 
lanas) en el penanto; al no encontrar comida las 
(anas perecen. Las moscas de la carroña son 
atraídas también por el color del alcatraz (Arum 
maculatum. fig. 27-30 A. B). Lo que suele consi¬ 
derarse como la flor, en esta especie, es en reali¬ 
dad una inflorescencia en espádice, que contiene 
numerosas flores envueltas por una gran bráctea. 
la espata. Existen dos grupos de flores, ¡as feme¬ 
ninas, en !a parte interior, y las masculinas, arri¬ 
ba: las flores de la parte más alta son estériles y 
están transformadas en un conjunto de filamen¬ 
tos. La parte superior de la inflorescencia es un 
apéndice desnudo y de color pardorojizo, donde 
se origina el olor desagradable. Las pequeñas 
moscas atraídas hacia el apéndice resbalan, cayen¬ 
do por la superficie lisa de la espata hasta más 
abajo de las flores masculinas, hasta llegar a las 
femeninas. Sus intentos para salir fuera de la 
espádice quedan anulados por la empalizada de 
filamentos de las flores masculinas estériles, y 
quedan atrapadas durante un día entero. Durante 
este tiempo se arrastran por los estigmas, man¬ 
chándolos de cualquier tipo de polen que haya 
quedado adherido a sus superficies inferiores. Al 


llegar al segundo día. las anteras de las flores 
masculinas entran en dehiscencia, las fibras se 
marchitan y las moscas quedan libres y en dispo¬ 
sición de visitar otra inflorescencia y continuar 
desempeñando su papel de polinizadoras. Las flo¬ 
res del género Arisrolochia tienen una trampa 
cazamosquitos parecida, aunque en este caso se 
trata de una sola flor en lugar de una inflorescen¬ 
cia (fig. 27-31 A. B). 

ORNITOFILIA 

Vanos tipos de aves son importantes agentes 
polinizadores para un cierto número de especies 
de plantas tropicales y subtropicales. Las aves 
que realizan esta actividad son suimangas, chupa- 
mieles y colibríes, algunas de las cuales tienen un 
tamaño no mayor que el de mariposas nocturnas. 
Las flores omitófilas y las flores entomófiias son 
con frecuencia muy parecidas, y sin duda más 
parecidas entre sí que con las flores aerófilas. Sus 
colores son brillantes e intensos, con rojos que 
predominan en más del 80% en 159 especies 
estudiadas. Los contrastes de color llamativo son 
frecuentes, comoen la zapatilla de la reina fStre- 
litzia regmaeK La mayoría de las flores omitófi- 
ias carecen de perfume. Meeuse afirma que apro¬ 
ximadamente 2000 especies de aves que pertene¬ 
cen a unas 50 familias visitan flores con mayor o 
menor regularidad, con por lo menos dos tercios 
de ellos que viven de las flores como su más 
importante fuente de alimentos. Puesto que estas 
aves visitantes varían hasta tai punto de tamaño 
y de preferencias alimentarias, no ha evoluciona¬ 
do ningún tipo de flor particularmente adaptada 
a la poiinización por aves. Sin embargo, algunas 
de ellas presentan características especiales. 

Las flores omitófilas segregan con frecuencia 
un néctar fino en abundancia. Se dice que cada 
flor dei árbol del coral Erythnna t contiene por 
lo menos el volumen de un dedalito. En algunas 
flores omitófilas. las partes florales -especialmen¬ 
te los filamentos, estilos y estigmas- son muy 
rígidas, lo cual les permite quizás resistir ei trato 
enérgico que les dan sus visitantes. Algunas aves, 
como ios colibríes, se mantienen volando mien¬ 
tras absorben el néctar; en otros casos puede 
existir un lugar donde posarse representado por 
una bráctea modificada, como ocurre en Strelit- 
zia. Aunque en general estas aves visitan a las 
flores para obtener el néctar, parece probable que 
en otros casos su propósito es alimentarse de pe¬ 
queños insectos atraídos por el néctar. 
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-•gura 27-32 El arooi de .as salchichas ¡Kige/ia). con frutos pendiendo de largos oedúnculos. (Adaotaao ae The 
i rory of PoMnat'on. por B. J. D. Meeuse. copyright © 1961, The Ronald Press Company, Nueva YorK.) 


QUIROPTERO FILIA 

Actualmente se tienen datos sobre un núme¬ 
ro sorprendente de árboles tropicales que son 
polinizados por murciélagos. Pueden intervenir en 
esta labor dos tipos distintos de murciélagos; los 
murciélagos de las flores de América central y del 
sur están relacionados con los murciélagos insec¬ 
tívoros, mientras que los de Africa y de Asia 
están relacionados con los murciélagos frugívoros. 
Las flores quirop tero filas se abren al llegar el 
crepúsculo, tienen néctar abundante, su color es 


poco llamativo y con frecuencia tienen un olor 
repulsivo como a ratón, que al parecer actúa 
como atrayente para sus visitantes. Como podía 
esperarse, las flores quiropterófilas están dispues¬ 
tas de un modo que los murciélagos pueden lle¬ 
gar a ellas con facilidad. Las flores pueden estar 
colgando de largos pedúnculos, como ocurre en 
el árbol de las salchichas ( Kigelia , Figs. 27-32, 
33); unidas al tronco del árbol, como en Courou- 
pita\ o en inflorescencias situadas fuera del fo¬ 
llaje, como ocurre en algunos bananeros salvajes 
(Musa/ y en Freycinetia, Liana del sudeste de Asia. 
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FIGURA 27-33 Flores quiropteróflias del árbol de las salchichas (Kigdiah* 
(Adaptado de The Story of Pollination , por B. J. D. Meeuse, copyright © 19b*. 
Ronald Press Company, Nueva York.) 
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FIGURA 27-34 Zallisneria americana: A, planta femenina con una flor flotando en la 
*uperf¡cie del agua, X 0,2; B. una flor masculina. X 5; C. flores masculinas en forma de 
barquit8s, en el momento de establecer contacto con los estigmas. X 15. IB. según Gieason, 
con permiso del New York Botanical Garden.) 
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HIDROFILIA 


Determinados hidrofitos que viven sumergidos 
(por ejemplo, Ceratophyllum) son monoicos; las 
flores provistas de ovarios se mantienen bajo el 
nivel del agua y las flores con estambres sueltan su 
po en a ella. El polen tiene el mismo peso específi¬ 
co que el agua, con lo cual puede dispersarse por 
ella; al final, algunos granos de polen establecen 
contacto con los estigmas. En la valisneria (Vallis- 
nena, fig. 27-34) ha aparecido por evolución un 
dispositivo mucho más ingenioso. Se trata de una 
planta dioica; los capullos de las flores femeninas 
empiezan a formarse muy por debajo de la superfi¬ 
cie del agua. A medida que van madurando, el pe¬ 
dicelo floral se hace muy alargado y espiralado y 
termina elevando la flor hasta la superficie del agua 
en donde flota. En este momento la flor se abre y 
queda, con sus estigmas recurvados, en una peque¬ 
ña depresión que se forma en la superficie del 
agua. Las pequeñas flores masculinas, tienen sola¬ 
mente 1 mm de diámetro y se producen a centena¬ 
res en una florescencia única. Cada flor está consti¬ 
tuida por dos estambres rodeados por un perianto 
constituido por dos segmentos grandes y otro pe¬ 
queño. La totalidad de la flor queda libre bajo el 
agua y.poco a poco sale a fl.ote a la superficie. Una 
vez allí se abre y el perianto se incurva para formar 
un pequeño trípode que aguanta el resto de la flor* 
Las llores masculinas se desplazan por la superficie 
del agua hasta que entran en contacto con una fie- 
provista de óvulos y son atraídos al interior ae h 
depresión formada por ia tensión superficial La 
polinización se efectúa cuando las flores con •»<- 

tambres se inclinan de modo que las anteras tocan 
ios estigmas. 

ALGUNOS CASOS PARTICULARES 

Para poner de manifiesto hasta qué punto es 
eievado el grado de especiaiización para la poliniza¬ 
ción que se encuentra en algunas plantas, vamos a 
describir cuatro casos particulares. En todos ellos 
intervienen los insectos como agentes polinizado- 

res, pero los mecanismos son muy distintos en ca- 
da caso. 

n/\nv?l adi “ as - En esta fam,lia < f «- 

unco anteras se encuentran solda¬ 
das en un anillo que rodea el gineceo, constituido 

por dos carpelos. Cada antera lleva un nectario en 
torma de copa que adopta una forma externa de 
cuerno. Existe una estrecha fisura vertical entre las 
anteras adyacentes, pero las masas de polen (poli- 


aios) de estas anteras adyacentes están unidas en¬ 
tre si por una cinta córnea o retináculo. que suele 
verse sin dificultad como una mancha oscura. 
Cuando un insecto se arrastra sobre la flor en bus¬ 
ca del néctar, es probable que sus patas penetren al 
interior de ia fisura que existe entre las anteras. 
Cuando el insecto intenta retirarlas, las sedas de su 
pata se agarran a la pinza, sacándola junto con los 
polimos fuera de los sacos polínicos. Entonces el 
«secto se marcha con una o más alforjas de polen 
como las descritas suspendidas de las sedas de sus 
patas. Si el insecto visita una flor de la misma es¬ 
pecie, una cavidad en forma de embudo guia la 
caída de los polimos hasta el estigma, con lo cual 
b flor queda polinizada. En algunos casos los poli- 
mos no se separan de ia pinza que los une. con lo 
cual el insecto queda atrapado. No es raro encon- 
uar en una inflorescencia un cierto número de 

■oseas muertas e incluso de abejas, atrapadas de 
esta forma. 

Yuca (Yucea). Parece ser que existe una reía- 
rión obligada entre la yuca y una pequeña maripo¬ 
sa nocturna, Prónuba. Las yucas que crecen fuera 
del área donde vive esta mariposa producen flores, 
pero nunca semillas. La mariposa, por otra parte, 
parece estar en completa dependencia con la yuca, 
como punto en donde pone ios huevos. Las flores 
de todas las especies de yuca están dispuestas en 
grandes panículas. Son dependientes, de color cre¬ 
ma pálido y con una forma ligeramente acampana¬ 
da. Cuando los capullos se abren ai atardecer, son 
visitados por hembras de Prónuba que penetran en 
¡as flores y recogen polen de las pequeñas anteras. 
Este polen es un poco pegajoso y con él el insecto 
fabrica una pequeña bolita apretada que conserva 
en el interior de piezas bucales especializadas. Des¬ 
pués de recolectar todo e! polen que es capaz de 
¡levar, la mariposa va a otra flor, perfora la pared 
del ovario con su largo oviscapto y deposita una 
puesta de huevos entre los óvulos jóvenes. A conti¬ 
nuación desciende por el estilo y empuja su peioti- 
ta de polen en la cavidad existente entre los lóbu¬ 
los del estigma. Las larvas de la mariposa eclosio- 
nan en unos pocos días y viven sobre las semillas 
en desarrollo; cuando han completado su desarro¬ 
llo se abren paso royendo la pared del ovario, des¬ 
cienden hasta el suelo y entran en fase de pupa 
hasta que las yucas florecen de nuevo. Aunque 
aproximadamente un 20 % de las semillas de la 
yuca son destruidas de esta forma, este es un bajo 

precio a pagar por un sistema de polinización tan 
eficaz. 

Higueras (Ficus). Según se sabe actualmente 
todas las especies del género Ficus. un género 
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FiGL'PA 27-35 Higuera ¡Ficus carica): A, rama fructífera con siconos, X 1; 9. un siccno ccrtadc longitudinalmente, 
en el que puede verse el poro apical (las flores revisten el interior en forma de urna), X 2; C, flor femenina normal. X 10; 
O, flor galígena <flor femenina estéril), x 10. ^B, según LeMaout y Decaisne; C, D. según Condit, con permiso de 
Hilgardia.) 

tropical y subtropical extremadamente amplio, son complejas constituidas por el eje aplanado de la 
polinizadas por pequeñas avispas de la familia de inflorescencia que se convierte en una urna hueca e 

los calcídidos, pertenecientes a varios géneros. invertida, con un pequeño poro apical que la co- 

También aquí la interrelación es obligada y en al- munica con el exterior. El interior de esta urna 
gunos casos muy compleja. La higuera cultivada está tapizado por las flores. Ficus carica es monoi- 

(Ficus caricaj, de Europa meridional, realiza la po- ca y presenta tres generaciones de flores y de fm- 

linización con la ayuda de una sola especie de cal- tos cada año. La primera se forma en febrero y 

cídido, Blastophaga grossorum, con un ciclo vital contiene flores con estambres que se forman prin- 
muy complicado (fig. 27-35). Como se ha dicho cipalmente alrededor del poro, con “flores-agalla” 
más arriba, los frutos de Ficus son estructuras con óvulos pero abortadas, situadas más abajo. Las 


DIVISIÓN ANTÓF/TOS 583 


flores-agalla tienen un ovario rudimentario incapaz 
de formar semilla. Los calcídidos hembra penetran 
en el sicono y depositan un huevo único en el 
óvulo de cada flor-agalla. Dentro de ella la larra 
eclosiona, se alimenta, crece y sufre la «neumorfo- 
sis Los calcídidos masculinos perforan la pared 
royéndola, penetran en el interior y * 

flores-agalla que contienen hembras, perforan 
pared del ovario y fecundan las hembras que se 
encuentran en él. Los machos mueren entonces .m 
salir del sicono. Pero esta vez el fruto ya esta ma¬ 
duro, aunque sea duro y amargo, y las ñores con 
estambres están liberando su polen. Las hembra 
grávidas salen de las flores-agalla y pasan por el 
poro del sicono, saliendo al extenor, «««»««*> 
manchadas así de polen. Esta generación de cale - 
didos es muy sedentaria, vuela muy poco. Los cal¬ 
cídidos se arrastran sobre el árbol en busca de un 
sicono joven en que depositar sus huevos. Encuen¬ 
tran ya la segunda generación de rugos que aparece 
a finales de mayo. Sin embargo, estos siconos con¬ 
tienen solamente flores ovuladas normales, con lar¬ 
gos estilos; los calcídidos mientan en vano deposi¬ 
tar sus huevos, y al hacerlo extienden el polen so¬ 
bre los estigmas. Estos siconos, una vez. maduros 
son carnosos y comestibles. Mientras tanto sed s- 
airolla la tercera generación de frutos. Por fin 1- 
hembras logran penetrar en ellos y dejar su. hueva 
en las flores-agalla, que son las únicas. Al pasan 
las larvas el invierno, y de allí salen al .legar 1- 

primavera para repetir el ciclo. 

La higuera cultivada, con sus numerosas varie¬ 
dades, deriva del Ficus carica salvaje. De eUa exis¬ 
ten dos razas, la higuera y el cabrahigo, y se ha 
sabido desde hace muchísimo tiempo que ambas 
razas deben estar presentes para que se produzcan 
frutos. Aunque ambas razas producen tres genera¬ 
ciones de siconos cada año, el cabrahigo posee flo¬ 
res con estambres y flores-agalla; la higuera solo 
posee flores ovulíferas. Esto significa que el cabra¬ 
higo es esencialmente masculino, y la higuera fe¬ 
menina. Tenemos aquí un caso muy singular en el 
cual una planta salvaje monoica se ha cambiado 
por selección en una forma cultivada dioica Cuan¬ 
do la vanedad Smyma de higuera, fue introducida 
por primera vez, fue necesario introducir el cabra¬ 
higo y la Blastophaga para obtener cosechas de 
higos Ciertas variedades de higuera originan frutos 

carnosos y comestibles partenocárpicamente. Sin 

embargo, estos no se conservan bien y no pueden 
ser desecados; los higos secos del comercio siempre 

contienen “semillas” abortadas. 

Orquídeas. Los mecanismos florales de las or 

quidáceas con toda su vanedad han atraído pode¬ 


rosamente la atención desde los tiempos de Charles 
Darwin, quien publicó por primera vez una amplia 
monografía sobre el tema. Aunque el pnncipio ge¬ 
neral del mecanismo de polinización es idéntico en 
la gran mayoría de las orquídeas, en el detalle no 
existen dos especies exactamente iguales. Las flo¬ 
res de las orquídeas están altamente especializadas 
en relación con los insectos que las visitan, hasta el 
punto de que en algunos casos las flores atraen 
sólo los machos de una determinada especie de 
insectos y sólo son visitadas por ellos. Las flores 
presentan un extraordinario número de ^naciones 
sobre un tema morfológico básico (fig. 27-36). La 
característica especial de la corola consiste en que 
el pétalo medio suele tener un gran tamaño o bien 
estar modificado para formar el labio o labelo. El 
androceo está reducido a -ano o dos estambres fun¬ 
cionales v se une a una extensión del gineceo para 
formar la columna. El polen es granular y en gene¬ 
ral los granos están unidos entre sí por filamentos 
de una sustancia viscosa para formar dos polmios, 
la parte basal de los cuales está con frecuencia re¬ 
ducida a un pedúnculo filamentoso, la caudicula. 
También el estigma está muy modificado. En 
Cypripedium los tres lóbulos esngmáticos son fun¬ 
cionales, pero con mayor frecuencia solo ¡os eos 
lóbulos traseros son receptores. El tercero es estenl 
y está transformado en un pequeño pico, el róste¬ 
lo que se encuentra bajo las anteras y entre los 
estigmas funcionales. En ios géneros muy especiali¬ 
zados, el róstelo es parte integrante de los polmios, 
y se modifica transformándose en un disco pegajo¬ 
so al cual quedan fijas las caudículas. Muchas flo¬ 
res de orquídeas están provistas de un espolón que 
contiene néctar para la atracción de insectos. El 
visitante aterriza sobre el labelo, que esta dispuesto 
de modo que la cabeza del msecto entre en contac¬ 
to con el disco pegajoso o retináculo. Cuando el 
msecto retira su cabeza de la flor los polimos que¬ 
dan pegados a ella y son transportados como un 
par de cuernos. Al secarse las caudículas, se incli¬ 
nan hacia delante, tomando una posición adecuada 
para tocar los estigmas de la próxima flor visitada. 

TAXONOMIA 

En el transcurso de los 150 000 000 de años, 
aproximadamente, durante los cuales los antófitos 
han estado evolucionando, han divergido enorme¬ 
mente a partir del grupo antecesor inicial. Si son 
de origen monofilético o polifilético es una cues¬ 
tión filosófica muy interesante e importante, pero 
no es una de las que podamos tratar en este estu- 
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dio. Las plantas con flores actuales presentan una 
diversidad extraordinaria de forma y de caracterís¬ 
ticas. En diversas ocasiones y por causas distintas, 
el hombre ha intentado poner un cierto orden en 
este caos imaginando esquemas de modificación. A 
medida que el interés por las plantas ha variado, y 
conforme se ha ido allegando más y más informa¬ 
ción sobre ellas a nuestro conjunto de conocimien¬ 
tos comunes, un método de clasificación ha susti¬ 
tuido a otro. Los diversos sistemas de clasificación 
empleados o propuestos nos brindan la historia 
de uno de los aspectos de la filosofía botánica. 

En las páginas que siguen no se realiza ningún 
intento de presentar, ni a grandes rasgos, la flora 
de antófitos de un continente particular, como 
Norteamérica. En su lugar se han seleccionado un 
cierto número de órdenes y familias, entre las más 
importantes, para dar al lector con una breve des¬ 
cripción de ellos, una apreciación de las caracterís¬ 
ticas sistemáticas de las plantas con flores. Se han 
propuesto clasificaciones muy diversas de las fane¬ 
rógamas. En la actualidad, los taxónomos están 
más o menos divididos en sus punte s de vista acer¬ 
ca de las interrelaciones probables entre ciertos ór¬ 
denes y familias; existen incluso escuelas opuestas 
por su opinión acerca de los límites de ciertos tá- 
xones superiores. En determinados casos, es ma¬ 
teria debatible la fijación exacta de los límites. Sin 
embargo, es dudoso que exista ningún taxonomo 
moderno satisfecho con el conjunto de familias 
que se utiliza todavía normalmente en la mayoría 
de ¡as floras y de los textos. Para la gran mayoría 
de las plantas fanerógamas actuales carecemos de 
conocimientos directos acerca de! curso de su his¬ 
toria evolutiva. En general, e! registro fósil de los 
antófitos es demasiado fragmentario para poder 
construir nada sobre él. y por ello podemos sola¬ 
mente emitir teorías acerca de sus posibles cone¬ 
xiones fiiogeneticas. En muy pocos casos el regis¬ 
tro fósil es suficientemente completo para extraer 
de él una buena idea de la evolución. Hutchinson, 
Takhtaian. Cronquisí. han propuesto considerables 
moditicaciones en su intento de integrar en una 
estructura coherente !os datos actuales proceden¬ 
tes de las principales nuevas líneas de investigación 
(fig. 27-37). La secuencia de órdenes que seguire¬ 
mos es la de Hutchinson; en la mayoría de los ca¬ 
sos se describe una sola familia de cada orden. 


CLASE DICOTILEDONEAS 

orden MAGNOLIALES. Este orden, entera¬ 
mente constituido por géneros leñosos, se conside- 
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ra en general como el más primitivo entre las dico¬ 
tiledóneas actuales. Las flores suelen ser comple¬ 
tas, aunque pueden ser unisexuales cuando el pe¬ 
rianto ha sufrido una reducción. Las piezas florales 
son libres, los estambres y los carpelos son con 
frecuencia numerosos y los ovanos son súperos. 
Este orden tiene una distnbución principalmente 
centrada sobre la región templada norte. 

Familia magnoliáceas. La familia magnoliáceas 
comprende sólo árboles y arbustos. Las hojas, sim¬ 
ples y alternas, pueden ser caducas o perennes. Las 
estípulas suelen ser grandes y pueden estar plega¬ 
das, protegiendo los propágulos jóvenes. Las flores 
son actinomorfas y viscosas; el perianto no siempre 
está bien diferenciado en cáliz y corola. Con fre¬ 
cuencia existen tres sépalos, y pueden haber de seis 
a más pétalos. Los numerosos estambres y carpelos 
separados están dispuestos en espiral sobre un re¬ 
ceptáculo alargado. 

Esta familia se extiende ampliamente por la 
zona templada norte y la zona tropical. Muchas 
especies de Magnolia se cultivan y la madera del 
tulipero (Liriodendrum) se emplea en ebanistería y 
en carpintería. 

orden rosales. Este orden comprende ár¬ 
boles. arbustos y plantas herbáceas, con hojas al¬ 
ternas. normalmente estipuladas. Las flores son ac- 
tinomorfas y dialipétales. Los estambres son prin¬ 
cipalmente libres, penginos o epiginos. Los carpe¬ 
lo? son libres, o diversamente soldados, y en este 
caso el evano es con frecuencia infero. Este orden 
se encuentra principalmente en la región templada 
norte. 

bam:i:a rosáceas. En esta familia, las hojas 
pueden ser de vanos tipos, ya sean simples o com¬ 
puestas. algunas veces con dientes rematados por 
una glándula. Las estípulas son con frecuencia ad- 
naaas sobre el pecíolo. Por regla general, las flores 
son completas, pnneipaimente con cinco sépalos y 
cinco pétalos y con numerosos estambres Ubres. 
Los carpelos pueden vanar desde uno a muchos y 
pueden ser Ubres o diversamente soldados. Esta 
gran familia es notable por la gran variedad de sus 
frutos, entre los cuales se encuentran aquenios, fo¬ 
lículos, drupas y pomos. 

Aunque pertenece pnneipaimente a la región 
templada norte, la famiUa de las rosáceas tiene una 
distribución cosmopolita. Esta famiUa nos brinda 
muchos de nuestros más atrayentes frutos, tales 
como las manzanas (Malus)\ peras (Pyrus)\ cerezas, 
ciruelas, melocotones, albaricoques (diversas es¬ 
pecies de Prunus); frambuesas, zarzamoras (diver¬ 
sas especies de Rubus): fresas (Fragaria)-, y níspe- 
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FIGURA 27-37 Esquema aonae aparecen <a tiioqema probable y las interreiaciones entre ciertos órdenes de los 
antófitos. (Basado en Hutchinson.) 


ros (Eriobotrya). Las rosáceas también compren¬ 
den algunas de las plantas ornamentales más im¬ 
portantes de las regiones templadas, tales como la 
rosa (Rosa/, Spiraea. el espino de fuego (Pyraccn - 
:ha¡, Coroneaster, (Exocoráa,. membrillero dei Ja¬ 
pón (Chaenomeles), cerezos ornamentales (Prunusi 
y muchos otros. 

ORDEN LEGUMINALES. Es este otro orden de 
árboles, arbustos y plantas herbáceas con hojas 
simples o pinnado-compuestas. Pueden haber o no 
estípulas. Las flores pueden ser de actinomorfas a 
zigomorfas, con los pétalos libres o más o menos 
soldados. Los estambres pueden ser numerosos o 
estar en pequeño número, libres o ligeramente sol¬ 
dados y frecuentemente diadelfos. El carpelo, úni¬ 
co, es súpero. Los frutos son legumbres pero pue¬ 
den ser indehiscentes. Este orden tiene su área ex¬ 
tendida por todo el mundo y un cierto número de 
taxónomos modernos lo colocan aparte de las rosa¬ 
les. Cuando se coloca dentro del orden rosales, sus 


tres familias se consideran como subfamilias de la 
familia leguminosas. Sin embargo, los miembros de 
las leguminosas se sitúan actualmente en la familia 
paoiiionáceas dentro dei orden ieguminaies. 

Familia oapilionáceas. Las flores de esta fami¬ 
lia son marcadamente zigomorfas. con ios dos pé¬ 
talos anteriores frecuentemente soldados para for¬ 
mar la “quilla*’. El cáliz está constituido por cinco 
sépalos fusionados en un tubo. Por regla general, 
existen diez estambres monadelfos o diadelfos. En 
la mayoría de los géneros el carpelo único produce 
una legumbre típica, pero en algunos casos el fruto 
es indehiscente, o puede estar articulado (un to¬ 
mento), para acabar rompiéndose en partes que 
contienen una semilla cada una. 

A esta familia, la mayor del orden, pertenecen 
la mayoría de las legumbres de las regiones templa¬ 
das. Económicamente, las papüionáceas constitu¬ 
yen una de las familias más valiosas. Entre sus 
importantes componentes se encuentran, el guisan¬ 
te (Pisumj, el cacahuete (Arachis), las habichuelas 
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(Phaseolus), las lentejas (Lens), la soja íGlycine), el 
trébol (Trifolium), el haba (Vicia), la alfalfa (Me- 
dicago) y el meliloto (Melilotus). Tintes, gomas y 
valiosas maderas se obtienen a partir de otros gé¬ 
neros. 

ORDEN SALICALES. Es un orden de árboles o 
arbustos de hojas sencillas provistas de estípulas. 
Las flores son unisexuales y están dispuestas en 
amentos erectos o colgantes. Los sépalos faltan o 
están muy reducidos, y no hay pétalos; los estam¬ 
bres varían en número, de dos a muchos. 

Familia salicáceas. Las hojas de esta familia 
son alternas y caducas. Las estipulas son bastante 
variadas, algunas veces pequeñas y caedizas, en 
otros casos adquieren aspecto foliáceo y son persis¬ 
tentes. Todas las especies son dioicas. Las flores se 
agrupan en densas inflorescencias que, cor. fre¬ 
cuencia, aparecen antes que las hojas. Cada flor se 
encuentra en la axila de una bráctea membranosa. 
El cáliz falta o puede estar representado por un 
pequeño disco en forma de copa. Los estambres 
son libres; el gineceo está constituido por de dos a 
cuatro carpelos soldados en un ovario supero. El 
fruto, capsular, se abre mediante valvas para liberar 
numerosas semillas muy pequeñas, con muchos pe¬ 
los finos que parten del funículo. Esta familia 
comprende sólo dos géneros (Salix y Populus). Tie¬ 
ne una distribución mundial, exceptuando Austra- 
lasia y el Archipiélago Malayo. 

orden FAGALES. Este orden comprende ar¬ 
bustos y árboles con hojas simples y estipuladas. 
Las especies son monoicas. Las flores se disponen 
en amentos erectos o colgantes, o bien la inflores¬ 
cencia femenina está en algunos casos reducida a 
espiga en forma de cono. El cáliz flata o está muy 
reducido, aunque las flores ovulíferas están con 
frecuencia rodeadas por un involucro de brácteas. 
Los estambres varían desde dos a muchos, y el 
ovario es infero o desnudo. 

Familia betuláceas. Esta familia comprende ár¬ 
boles y arbustos con hojas claramente nerviadas en 
forma pinnada y provistas de bordes aserrados. Las 
flores estaminíferas se agrupan en amentos colgan¬ 
tes que suelen desarrollarse en el otoño anterior. 
Estas flores tienen un cáliz membranoso constitui¬ 
do por cuatro piezas y dos o cuatro estambres pro¬ 
vistos de filamentos cortos. Las flores ovulíferas se 
encuentran en inflorescencias amentáceas cilindri¬ 
cas, de varios tipos. Las flores ovulíferas carecen 
enteramente de perianto, por lo cual el ovario es 
desnudo. El gineceo tiene dos estilos. El fruto ca¬ 
racterístico es una pequeña núcula o una sámara. 


Es ésta una pequeña familia de la zona templada 
norte que comprende dos géneros, Betula y A Inus. 
Varias especies de Betula proporcionan tablas de 
madera dura. 

Familia fagáceas. Esta familia comprende ár¬ 
boles con hojas perennes o caducas. Estas hojas 
son simples y pueden ser enteras o diversamente 
lobuladas o sectas en forma pinnada. Las flores 
estaminíferas se encuentran en espigas erectas o 
amentiformes; el cáliz suele ser tetra o hexalobula- 
do; y los estambres varían desde 4 a 40. Las flores 
ovulíferas se encuentran en disposición solitaria 
dentro de un involucro. El cáliz, que es lobulado, 
se encuentra aplicado sobre e! ovario infero. El 
fruto es una núcula; el involucro endurecido puede 
quedar como una copa en la base del fruto, o éste 
puede quedar completamente encerrado dentro del 
involucro. 

Los miembros de esta familia desempeñar con 
frecuencia un papel muy notable en los bosques 
templados y subtropicales. Ei género Nuthofagus 
es muy importante en las regiones templadas del 
sur con excepción de Sudáfrica en donde la familia 
falta por completo. Económicamente esta íamiiia 
es importante como fuente de maderas duras valio¬ 
sas, y el corcho del comercio se obtiene a partir de 
la corteza del alcornoque (Quercus súber). Algunos 
géneros de la zona templada norte son los robles y 
encinas (Quercus). ei haya fbagus) y el castrño 
(Ccstanea). 

ORDEN CACTALES. El orden cactales posee 
plantas suculentas leñosas o con frecuencia muy 
espinosas. Las piezas florales, excepción hecha de 
los carpelos, son numerosas y están dispuestas en 
varias senes. Los carpelos están en número de tres 
a muchos; el ovario es infero y el fruto es una 
baya. 

Familia cactáceas. Esta familia comprende ar¬ 
bustos y plantas herbáceas de aspecto y tamaño 
muy diverso. Normalmente las hojas están muy re¬ 
ducidas. Las flores, que son actinomorfas, son soli¬ 
tarias y completas. Los sépalos petaloides y los 
pétalos son epíginos y están dispuestos en varias 
series. Los estambres son muy numerosos. El gine¬ 
ceo tiene tantos estigmas como carpelos. El fruto 
es con frecuencia espinoso o provisto de sedas rígi¬ 
das y contiere un gran número de semillas. 

Se trata de una familia exclusiva del Nuevo 
Mundo. Aunque las especies son típicamente plan¬ 
tas de los desiertos cálidos, algunas de ellas se en¬ 
cuentran en bosques y unas pocas se extienden v 
norte dentro del Canadá hasta la latitud de 55 N- 
Muchas especies se han naturalizado en países 
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^ ; c cálidos convirtiéndose con frecuencia 

#^¿ 3 as°ones perjudiciales de importancia cons.de- 
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r,fN- frícales. Las encales son pnncipal- 

- p°- *>" “ b r ° 

“Tas herbáceas. Algunas son epifit.cas, algunas 
“ y algunas saprofíticas. Sus hojas son sen- 
' ÍÍ algunas veces reduc.das a escamas. No exis- 
% “ ."nulas Las flores, actinomorfas o ligeramen- 

5 ríomorfas, son normalmente completas y por 
^«gla general tienen los pétalos soldados; los estam- 
Z.^1 encuentran normalmente en numero doble 
/T S d* as piezas de la corola. Las anteras se abren 
Ir ton frecuencia mediante poros terminales Se trata 
■ ¿ de plantas de las regiones templadas y de las regio- 

v* nes montañosas de los trópicos. 

% FamiUa ericáceas. Esta familia esta constituida 

l por arbustos de una gran variedad de tamaños, al¬ 
gunos llegan a ser arboles, .as ho.as. sim? e>. 
Semas, son normalmente perennes. El -aliz es 

"L,=n«. U corola cal. 

5¡ veces por pétalos soldados, es hipogma. y esta 
implantada sobre un disco carnoso. Con frecuenta 
las anteras tienen apéndices y se abren por poro,. 
_-,v El ovano es supero y el truto puede ser una c»psu- 

130 Las ericáceas constituyen una tamilia amplia¬ 
mente distribuida, con una gran concentración de 
especies de Enea en Africa del Sur. y de Rnodo- 
dendror. en el Oeste de China. Muchos componen¬ 
tes de esta familia son apreciados como planta» 
ornamentales, incluyendo en ellas especies de gene- 
ros bien conocidos como Erica (brezo), R wdoden- 
dron (incluyendo las azaleas). ¡Calima (laurel de 
. . , montaña), Arctostaphylos (uva de oso). Callana 
(brezo pequeño), Gaultheria (piróla), y Arbutus 

(madroño). 
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ORDEN RANALES. Los géneros de las ranales 
son básicamente herbáceos y. a lo sumo, plantas 
poco lignificadas. Sus hojas son alternas, raramente 
opuestas y pueden ser simples o muy divididas. Las 
flores son completas y en general hipoginas. La 
disposición de las piezas florales es claramente es¬ 
piral. rara vez completamente cíclica. Estas piezas 
son casi siempre numerosas y libres, con el penan 
to con frecuencia no diferenciado en cáliz y coro¬ 
la. Este orden cosmopolita es más raro en los tro- 

PICOS. 

Familia ranunculáceas. Esta familia esta cons- 
tituida por plantas herbáceas provistas de hojas al¬ 
ternas que parten de las raices; o bien por arbustos 
o plantas trepadoras provistas de hojas opuestas, 


con frecuencia compuestas y de tallos leñosos po¬ 
co lignificados, con amplios radios medulares. Las 
flores son completas, raramente unisexuales, gene¬ 
ralmente actinomorfas y en algunos casos recubier¬ 
tas por un involucro de una o mas hojas. Los es¬ 
tambres son numerosos y libres; los carpelos son 
normalmente numerosos, raramente pocos o uno 
solo y están implantados sobre un receptáculo glo¬ 
bular o más o menos alargado. Los frutos son pnn- 
cipalmente aquemos, raramente en forma de baya. 

Las especies de esta familia se « ncucntran 
Principalmente en las regiones templadas del he¬ 
misferio norte, con pocos representantes en lo 
trópicos v en el hemisferio sur. A las ranunculáceas 

pertenecen algunas plantas de jardín muy bellas, 
tales como Ranunculus (botón de oro). Anemone. 

Hepática y Clematis . 

ORDEN CRUCIALES. La mayoría de los géne¬ 
ros de este orden son plantas herbáceas, pero en 
algunos casos están aigo lignificadas. Los sépalos y 
¡os petalos se encuentran en número de cuwo V 
normalmente presentan seis estambresy doscarp^ 
los La única familia situada en este o.den se ind 

,»biir. con frccococ. en el de * »*£ 
Familia crucifera Lnos pocos géneros de esta 

familia sor. ligeramente arbustivos, pero■«^u gran 
mayoría son plantas herbáceas, anua-.s o p _ 

Su'superficie está frecuentemente recubierta po 

pelos bifurcados o estrellados. Las flores son com¬ 
pletas. principalmente dotadas de sime rut - 
dispuestas en una inflorescencia racemos*. No mal 
mente existe un par de estambres largos y dos p 
res de estambres más cortos. El ovano, supero. «*« 
constituido por dos carpelos soldados. n ^ _ 
ria de los casos, el fruto pertenece a un tipo espe 
cial de cápsula que realiza la dehiscencia según dos 

V3lV US cruciferas tienen una distribución cosmo¬ 
polita. pero son particularmente frecuentes en las 
regionef templadas norte. Muchos géneros están 
caracterizados por un olor y sabor p.men ado . 
Gran número de verduras importantes en la al, 

mentación se extraen del género como 1 

col coliflor, coles de Bruselas, broculi, naba de 
Suecia y nabo. A partir de las semillas de Brassica. 
se obtienen también aceites. Muchos de los géneros 
de esta familia se cultivan como plantas ornamen¬ 
tales. como Matthioia (alhelí),/*™ (carra 
Cheiranthus (alhelí amarillo). Hespens (juliana) y 

Lobularia (mastuerzo marino), 
i ORDEN CARIO FILALES. Comprendeprm^ipaL 

mente plantas herbáceas, en algunos casos lig 

’ ■ 





varían desde hipóginas a per^fna C ° mplelas y 
actmomorfas. Los pétalos rfn ^ S ’ normalm ^te 

*«■ El g ,neceo está constit jr mPre Mtán prese "- 

dos-con placen ración axilar o camr^TbÍ. ^ 
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cuencia hinchados Las ni $ nUd ° S COn to¬ 
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dos por la par e 2 4 Tr ^ S °^ 
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Familia primuláceas La^ h™*» • 
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»ial * “ e ' llto U placentación es 

fterbíc^prerntÍToT 1 ES ‘ a de P la "'“ 
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marcadamente acostülados ^ ^ ,recuencia 

en regiones templa^as^ro « n S n tró nrlC,palmen ' e 
encontrarse en las montañas ffig 4 STg ?Ueden 
'e de los miembros de esta f am T, 8) ‘ Gran par ‘ 
maricas debido a ¡a presenciad S °" P,an ' aS aro ’ 
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mo plantas aromatizantes e ’ ' X emplean c ®- 
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FIGURA 27-33 Conium maculatura {umbelíferas!: 
A. flor, x 15: 3, fruto. X 5. 

(cicuta de agua) y Aethusa (perejil de perro o ci- 
cuta menor). 

ORDEN ASTERALES. Las asteraies compren¬ 
den desde plantas herbáceas hasta plantas leñosas, 
incluso árboles. Las hojas tienen una disposición 
muy variada. Sin embargo, carecen de estípulas. La 
inflorescencia es en capítulo, rodeado por un invo¬ 
lucro de brácteas. En un mismo capítulo pueden 
encontrarse dos tipos de flores. Las anteras están 
soldadas formando un tubo, mientras que sus fila¬ 
mentos permanecen unidos. El ovario es infero. 

Familia compuestas. Esta familia comprende 
plantas herbáceas y arbustivas, raramente árboles y 
plantas trepadoras. Las flores pueden ser comple¬ 


tas o umsexuales; con frecuencia, en un mismo 
capítulo se encuentran flores ovulíferas y flores 
completas. Las primeras son con frecuencia zigo- 
morfas. con corola en forma de cinta, mientras que 
las últimas son actinomorfas y están provistas de 
corolas tubulosas. El cáliz está muy modificado, y 
frecuentemente está reducido a una corona o papo 
de fibras capiliformes. El fruto característico, ori¬ 
ginado por el ovano infero es una cipsela, algunas 
veces confundida con un aquenio. La familia de las 
compuestas, tiene una distribución mundial y está 
representada en casi todos los hábitats. Otras fami¬ 
lias de este grupo tienen gran importancia econó¬ 
mica, pero las compuestas se consideran normal¬ 
mente como la familia más amplia de las faneróga¬ 
mas. Existen en ella géneros que proporcionan 
plantas comestibles, como Lactuca (lechuga), 
Cynara (alcachofa), Helianthus (aguaturma y gira¬ 
sol), Tragopogón (salsifí) y Cichorium (endivia y 
escarola). Ciertas artemisias (Ambrosia) están entre 
los causantes más importantes de la fiebre del 
heno. Un cierto número de géneros son malas hier¬ 
bas. Entre las plantas ornamentales encontramos 
géneros como Chrysanthemum, Coreopsis, Dahlia, 
Zinnia. Aster, Callistcphus (áster de China) y Sene¬ 
cio (cineraria). 

ORDEN SOLanales. Los miembros de este 
orden son principalmente plantas herbáceas y tre¬ 
padoras. Su corola es actinomorfa; el ovano es su¬ 
pero. con frecuencia biiocular y placentación axial. 

Familia solanáceas. La familia solanáceas com¬ 
prende plantas herbáceas y leñosas. Las flores son 
completas, con un cáliz persistente que consta de 
cuatro a seis piezas. La corola está constituida por 
cinco pétalos soldados, con cinco estambres inser¬ 
tos sobre el tubo de la corola alternando con las 
piezas de ésta. El ovario tiene dos lóculos, con 
óvulos axiales muy numerosos. El fruto es una cáp¬ 
sula o una baya. 

Esta familia se encuentra generalmente distri¬ 
buida por las regiones templadas y tropicales. 
Comprende un cierto número de géneros útiles co¬ 
mo Solanum (patata). Lycopersicum (tomates), 
Nicotiana (tabaco) y Capsicum (guindilla, pimien¬ 
ta. pimentón, chile, Cayena). Un cierto número de 
géneros se cultivan como plantas ornamentales, co¬ 
mo Petunia, Schizanthus, Nicotiana , Salpiglossis y 
Solanum. Un cierto número de ellas son plantas 
medicinales: Hyoscyanus (beleño), Atropa (bella¬ 
dona) y Datura (estramonio). 

orden PERSONALES. Este orden tiene mu¬ 
chas características en común con este último, 
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excepción hecha de la corola, que es siempre más o 
menos zigomorfa, y de los estambres que se en¬ 
cuentran en número inferior (con frecuencia cua¬ 
tro o incluso dos) al de las piezas de la corola. 

Familia escrofulariáceas. Los miembros de las 
escrofulariáceas son principalmente plantas herbá¬ 
ceas, pero pueden ser también arbustos o incluso 
árboles. Las flores son completas y zigomorfas. La 
corola está constituida por pétalos soldados, y nor¬ 
malmente tiene de cuatro a seis piezas, con fre¬ 
cuencia distribuidas en dos labios. Normalmente 
existen dos pares de estambres, o puede haber sólo 
uno; están insertos sobre el tubo de la corola. El 
ovario es supero y comprende dos lóculos y nume¬ 
rosos óvulos axiales. Normalmente, el fruto es una 
cápsula, raramente una baya. Las escrofulariáceas, 
de amplia distribución, comprenden un cierto nú¬ 
mero de plantas ornamentales como Penstemon, 
Verbascum (verbasco). Linaria, Mimulus, Antirrhi- 
num (conejitos), Verónica y Calceolaria . 

ORDEN BORAGINALES. Este orden comprende 
plantas herbáceas con corolas normalmente acuno- 
monas y estambres adherentes al tubo de la coro¬ 
la. El gineceo está constituido por dos carpelos 
soldados. El ovario, profundamente lobulado, es 
súpero y los óvulos se encuentran a pares. 

Familia buragináceas. El follaje de los compo¬ 
nentes de esta familia está con frecuencia recubier¬ 
to por pelos rígidos. Las hojas son principalmente 
alternas y carecen de estípulas. Las flores son com¬ 
pletas y están reunidas en un tipo especial de cima 
enrollada hacia un solo lado. Las diversas partes 
del cáliz y de la corola se encuentran en número de 
cinco y están soldadas. Los cinco estambres están 
insertos sobre el tubo de la corola. Normalmente el 
ovario está dividido profundamente en cuatro ló¬ 
bulos, y con el estilo partiendo de su centro. El 
fmto está constituido por cuatro pequeñas nú cu- 
las. 

Las boragináceas, de amplia distribución, son 
especialmente frecuentes en la región mediterrá¬ 
nea. Esta familia comprende algunas bellas plantas 
de jardín, por ejemplo, Heliotropium (heüotropo), 
Myosotis (nomeolvides), Pulmonaria (pulmonaria), 
A n chusa (orcaneta), Mertensia y Symphytum 
(consuelda). 

ORDEN LAMIALES. La mayoría de los géneros 
que se encuentran en este orden son herbáceos. 
Sus hojas son normalmente opuestas o verticiladas. 
Las flores, completas, son zigomorfas y con fre¬ 
cuencia con disposición axilar o verticilada. El cá¬ 
liz, persistente, está compuesto por cinco carpelos 


soldados en grado variable; al igual que la corola, el 
cáliz es normalmente bilabiado. La corola es tubu¬ 
losa y provista de cuatro a cinco lóbulos. Los es¬ 
tambres están unidos al tubo de la corola. El co¬ 
nectivo suele estar bien desarrollado, por lo cual 
los sacos de polen son divergentes, o bien uno de 
los dos puede abortar. El ovario es súpero y está 
compuesto por dos carpelos profundamente lobu¬ 
lados. El fruto está constituido por cuatro núculas 
con aspecto de aquenio. Se trata también de un 
orden cosmopolita, con centro en la región medi¬ 
terránea. 

Familia labiadas. Las labiadas son especial¬ 
mente apreciadas por su contenido en aceites esen¬ 
ciales, en especial Lavandula (lavanda), Meniha 
(menta), Rosmannus (romero) y Saivia (salvia); en¬ 
tre otros muy estimados como aromatizantes en 
artes culinarias se encuentran Thymus (tomillo), 
Satureja (ajedrea;, Origanum loregano» y Acimum 
(albanaca). 


ORDEN LIL1ALES. Este orden está constitui¬ 
do por plantas herbáceas con partes subterráneas 
del tipo de rizomas, cormos o bulbos. La disposi¬ 
ción y el tamaño de ias hojas es variado; en algunos 
casos están reducidas a escamas, en cuyo caso ias 
ranillas son foliáceas (cladodios). También las fio- 
res tienen un tamaño que varía desde pequeñas y 
poco visibles hasta grandes y vistosas; normalmen¬ 
te son hermafroditas y actinomorfas. El perianto 
suele ser petaioide. Los estambres son típicamente 
seis y el ovario es súpero. 

Familia liliáceas. Los miembros de esta familia 
son principalmente plantas herbáceas perennes. 
Sus raíces pueden partir de una gran variedad de 
partes subterráneas. Las flores son en algunos casos 
grandes y vistosas y nunca se encuentran formando 
umbelas. Las partes del perianto sorí principalmen¬ 
te petaloides. pero dispuestas en dos series distin¬ 
tas. Normalmente, los estambres son libres, en nú¬ 
mero de seis e hipóginos. El gineceo está compues¬ 
to por tres carpelos soldados, siendo el ovario triio- 
cular y súpero. El fruto es una cápsula o una baya. 

Las liliáceas, de distribución mundial, son par¬ 
ticularmente abundantes en las regiones templadas 
y subtropicales. La familia es amplia, y taxonómi¬ 
camente tan compleja que los sistemáticos están 
lejos de mostrarse unánimes acerca de los géneros 
que debería incluir. De ellas se sacan productos 
útiles como los espárragos (Asparagus officinahs), 
la colchicina (Colchicum autumnale). la escila 


Mrginea scillaj, y el veratro blanco (Verotrum 
álbum). También se cultivan muchos géneros como 
plantas ornamentales, tales como Eremurus (cola 
de zorra) Asphodelus (asfódelo), Kniphofia, Aloe. 
Convallar,a (muguet), Aspidistra. Polygonatum (se- 
lio de Salomón), Maianthemum, Tulipa (tulipán), 
Calachortus (lirio mariposa) y Lilium (azucena). 

ORDEN AMARIL1DALES. Los géneros de este 
orden son todos herbáceos y provistos de bulbos 
recubiertos por un revestimiento de escamas, rara¬ 
mente presentan rizomas. Las hojas son principal¬ 
mente básales y por regla general estrechas. Las 
flores suelen ser vistosas y estar dispuestas en um¬ 
belas. La inflorescencia está recubierta por un in¬ 
volucro constituido por una o más bracteas. Los 
estambres están en número de seis y los carpelos 
en número de tres. 

Familia amarilidáceas. Las flores de las amari¬ 
lidáceas son principalmente vistosas y acunomor- 
ías. El involucro está constituido por dos (rara¬ 
mente una) bracteas. normalmente membranosas. 

El perianto petaioide puede ser o no tubuloso; tie¬ 
ne seis piezas dispuestas en dos senes y con fre¬ 
cuencia se encuentra también una corona. Ei ova¬ 
rio puede ser súpero o infere. El fruto es una cap- 

sula o tiene una estructura de baya. 

Esta familia, que se encuentra en regiones 
templadas v subtropicales templadas, comprende 
un gran número de bellas plantas de lardin, tales 
como Agapa,ithus (lirio del N.lo), Allium (cebo¬ 
lla). Galanthus (campanilla de invierno),. Amarvllis. 
Serine. Hippeastrum y ,\'arcissus (narciso). 

ORDEN ORQUIDALES. Este orden está total¬ 
mente constituido por plantas herbáceas que pue¬ 
den ser terrestres, epifíticas o saprofíticas. Las ho¬ 
jas son simples y con frecuencia carnosas. Las flo¬ 
res son zigomorfas y las más veces completas. El 
perianto es con frecuencia vistoso y esta compues¬ 
to por dos verticilos que con frecuencia tienen pie¬ 
zas marcadamente diferentes. El ovano es infero y 
está muchas veces girando 180°, inviniendo asi la 
posición de la flor. 

Familia orquidáceas. Todos ios géneros de la 
familia orquidáceas son perennes, con nzomas o 
raíces tuberosas. Los tallos están con frecuencia 
engrosados o hinchados en la base para formar 
pseudobulbos, a partir de los cuales se desarrollan 
raíces aéreas. Las hojas son siempre indivisas y pre- 
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sentan una gran variedad de formas, tamaños y 
disposición; casi siempre tienen una base envaina¬ 
dora que rodea el tallo. La variedad en los detalles 
florales es amplia y sorprendente. En particular, el 
pétalo central suele estar muy modificado y ser 
muy distinto de los demás. En muchas orquídeas 
forma el campo de atemzaje para los insectos visi¬ 
tantes Los estambres pueden ser dos o uno y estar 
fusionados con el gineceo, que es tncarpelar. Las 
semillas son muy diminutas y muy numerosas. 

Los componentes de las orquidáceas están am¬ 
pliamente distribuidos pero son especialmente nu¬ 
merosos y presentan su máxima diversidad de for¬ 
mas en la región Indomalaya y en América del Sur. 

ORDEN GRAMINALES. El orden graminales es¬ 
tá constituido por plantas herbáceas o subarbusti- 
vas, con hojas lineales y envamadoras en la base. 
Los tallos son principalmente cilindricos y fistulo¬ 
sos entre los nudos. Las inflorescencias son muy 
variadas. Ei perianto está reducido, y cada flor esta 
protegida por dos brácteas. El fruto es de ordina¬ 
rio una cariopsis. 

Familia gramíneas Comprende plantas herbá¬ 
ceas anuales o perennes, raramente arbustivas o ar¬ 
bóreas. Los tallos (cuimos) son vanados pero nor¬ 
malmente se ramifican solamente en la base. Los 
nudos son articulados y Henos, y los entrenudos 
pueden ser huecos. Las hojas son alternas y dis¬ 
puestas en dos filas, y en el punto de unión entre 
el limbo y la valva se desarrolla una lígula. La lígu¬ 
la puede ser membranosa o estar constituida por 
un fleco de pelos; raramente falta. Las flores son 
pequeñas y normalmente hermafroditas, consti¬ 
tuidas por un androceo que comprende de uno a 
seis estambres y un gineceo con tres carpelos sol¬ 
dados. El perianto está constituido por dos o tres 
pequeñas piezas vestigiales. El ovario, súpero, es 
unilocular y posee un solo óvulo. Típicamente, el 
fruto es una cariopsis. 

Es ésta una de las mayores familias de faneró¬ 
gamas, y posiblemente se trata de la más valiosa. 
Sus componentes pueden encontrarse en todas las 
zonas del mundo donde pueden crecer las fane¬ 
rógamas. El hombre obtiene de ellas (y general¬ 
mente del endosperma) alimentos de primera im¬ 
portancia, en especial de Oryza (arroz), TrUicum 
(trigo), Hordeum (cebada), Avena (avena). Zea 
(maíz) y Secale (centeno). Muchos géneros propor¬ 
cionan forrajes para los animales. 
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poseen elementos estructurales que son más deli¬ 
cados que las partes esqueléticas de los animales. 
Además, las plantas han tendido siempre a frag¬ 
mentarse y a deshacerse en fragmentos antes de 
que se presente la posibilidad de la fosilización, 
de modo que de ellas se encuentran principal¬ 
mente órganos o simples fragmentos, en lugar de 
plantas completas. 

La carencia de información sobre las fases 
evolutivas de las plantas es especialmente aparen¬ 
te en los bacterios, hongos, algas y briófitos. Por 
ser estructuralmente más resistentes, y en general 
mayores, las plantas vasculares han dejado un 
registro fósil mucho mejor, y de ahí el esquema, 
mucho más acabado de la evolución y de la 
filogenia de la mayoría de ios grupos principales, 
que se tiene actualmente. Sin embargo, se en¬ 
cuentran lagunas evolutivas importantes, especial¬ 
mente en relación con ios orígenes, interrelacio- 
nes y divisiones, y con los antecesores inmediatos 
4e ios miembros más primitivos de cada división. 
Estas lagunas en ei registro fósil se denominan 
popularmente “eslabones perdidos”. 

Para explicar estos “eslabones perdidos” en 
el registro fósil se recurre a dos razones principa¬ 
les. En primer lugar, no hay duda de que en el 
tiempo geológico se produjeron muchas lagunas, 
para las cuales carecemos de registro fósil de las 
plantas o animales característicos, en particular 
de los organismos terrestres. Las plantas y anima¬ 
les que viven y mueren en regiones elevadas se 
perderían, debido a la acción de ias fuerzas erosi¬ 
vas y de desintegración. Es más, algunas pruebas 
parecen indicar que una gran parte de la evolu¬ 
ción de los organismos terrestres se realizó en 
realidad en regiones más elevadas. Si esto es cier¬ 
to. los productos iniciales de las mutaciones, de 
entrecruzamientos y de la selección natural esta¬ 
rían amplia y permanentemente perdidos para el 
registro fósil. Una segunda explicación se relacio¬ 
na con el fenómeno de que las primeras fases de 
evolución de cualquier línea son a la vez rápidas 
y de corta duración. Por ello, las fases evolutivas 
más críticas para el establecimiento de la filoge¬ 
nia tienen mucha mayor probabilidad de haberse 
perdido. A resultas de ello, lo que nos queda 
corresponde a las fases más estables y de larga 
duración de la evolución: las fases que proporcio¬ 
nan el minimo de elementos de juicio acerca de 
su derivación a partir del grupo ancestral. 

Como resultado de insuficiencia general de la 
información paleontológica, los botánicos especia¬ 
lizados en el estudio de hongos, algas, briófitos y 
angiospermas se han inclinado fuertemente hacia 


el estudio de las características estructurales y 
fisiológicas de ios organismos actuales, con vistas 
a determinar su filogenia. A partir de los docu¬ 
mentos fósiles de las plantas vasculares no angios- 
permas, se han podido señalar ciertas tendencias 
en los cambios morfológicos y anatómicos que 
han tenido lugar. Entre ellas, algunas de las más 
importantes son, la reducción en el número de 
las partes, la fusión de las partes y la simplifica¬ 
ción de la estructura. Tenemos buenos ejemplos 
de tales tendencias en la historia fósil de la hoja, 
en la línea de los ginkgófitos, y en la de los 
órganos ovulíferos de los coniferófitos. Estas ten¬ 
dencias se han aplicado a táxones relacionados de 
plantas actuales en un intento para esclarecer 
series filogenéticas. Así, incluso sin pruebas direc¬ 
tas sobre ios antecesores, es posible realizar una 
aproximación hacia las series evolutivas. 


RELACIONES EVOLUTIVAS 

La distinción entre filogenia basada sobre los 
documentos fósiles y sobre ias interrelaciones re¬ 
sultantes de estudios comparativos actuales, ha 
sido ejemplarizada de forma muy clara por Spor- 
ne. Como puede verse en la figura 28-1, la idea 
de Sporne puede expresarse mejor en una figura 
tridimensional. Los representantes fósiles de dos 
grupos relacionados, X e Y, pueden verse dispues¬ 
tos según los radios de un circulo, con las rela¬ 
ciones probables indicadas en la forma de ramas 
de diferentes longitudes. Los miembros actuales 
están dispuestos sobre zonas rectangulares de la 
circunferencia, sobre las cuales se indican las in- 
tenelaciones probables, señalándolos en puntos 
dispuestos sobre círculos concéntricos. En los tá¬ 
xones que no tienen los representantes fósiles, 
solamente podemos referimos a la superficie rec¬ 
tangular para determinar sus relaciones. De modo 
obvio, sin la representación fósil habría sido difí¬ 
cil establecer una relación filogenética real entre 
X e Y. Este tipo de series se denominan interrela¬ 
ciones fenéticas. 

Un gran número de botánicos sistemáticos 
está empeñado en intentar establecer clasificacio¬ 
nes fenéticas y filogenéticas. Las ideas básicas 
seguidas y los métodos empleados han sido estu¬ 
diados a fondo por Sokal y Sneath. Estos autores 
establecen una clara distinción entre las clasifica¬ 
ciones fenéticas y las filogenéticas, y señalan que 
debe ponerse un especial cuidado al intentar pa¬ 
sar de una clasificación fenética a una filogenéti¬ 
ca en ausencia de registro fósil. 
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Al intentar establece. r una serie fenética. es 
importante para el investigador localizar y em¬ 
plear tantas características distintas y tancas lí¬ 
neas de evidencias como sea posible, para poner 
de manifiesto ias similitudes o diferencias entre 
los táxones. Entre eilas, las características morfo¬ 
lógicas, como el número, tamaño, forma, color, 
ornamentación y apéndices; características anató¬ 
micas, como xiiema, floema y estructura del pe- 
cíolo; anatomía foliar, en la ¿ual se comprende ia 
estructura y disposición de las células epidérmi¬ 
cas, las células estomáticas y los tricomas; la 
anatomía de las partes florales; la morfología del 
polen y de las esporas; características y procesos 
embriológicos; características citológicas y citoge- 
néticas; y factores bioquímicos y fisiológicos. 

En años recientes, el estudio de la citogenéti- 
ca ha contribuido ampliamente a la comprensión 
de las interrelaciones. Un valor particular es el 
que tiene el número y el tamaño de ios cromoso¬ 


mas. tanto er. ias células esporógenas como en :as 
somáticas. En general, los resultados de ¡os es¬ 
tudios cromosómicos han respaldado conclusiones 
a las cuaies se habia llegado previamente median¬ 
te estudios morfológicos y taxonómicos. El cam¬ 
po de aplicación de estos estudios se incrementa 
rápidamente, y sin duda ¡legará a ofrecer una 
gran ayuda en e! futuro. 

Los términos “primitivo" y "evolucionado”, 
que se emplean ampliamente, tanto en estudios 
íilogenéticos como en estudios genéticos, se refie¬ 
ren a características de plantas que se acercan al 
tipo ancestral (primitivo) o que reflejan una bue¬ 
na parte de los cambios evolutivos (evoluciona¬ 
do). Básicamente, estos términos se refieren a las 
fases de una serie evolutiva. Cuando se aplican a 
un grupo actual de una serie fenética, estos tér¬ 
minos pueden conservar la misma connotación, lo 
cual implica que ciertas características de ias 
plantas están o bien más cerca o más lejos de las 
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correspondían al tipo ancestral. Corresponde 
i investigador decir cuáles de estas características 
1 m4s primitivas, cuáles son más evolucionadas, 
* u ¿ disposición de las especies o de otros 
factores puede dar a la serie. El investigador basa 
L decisiones sobre todo acerca de la mforma- 
ón recogida en los estudios anteriores sobre las 
tendencias evolutivas en los géneros fósiles y ac¬ 
tuales En un número relativamente grande de 
casos es difícil determinar si una sene fenética 
debe interpretarse en una dirección o en otra. En 
estos casos los términos “primitivo" y “evolucio¬ 
nado" tienen poco significado, y deberían aban- 

donarse. 

Un concepto básico en la filogenia es el de 
que las partes distintas de un organismo pueden 
haber evolucionado según velocidades distintas y 
en distinto grado. Por ejemplo, las pteridosper- 
mas del Carbonífero tienen el follaje casi idéntico 
al de los heléchos, pero estos últimos se conside¬ 
ran por algunos botánicos como los antecesores 
de las ptendospermas. Aunque con frecuencia es 
difícil fijar qué características de una planta son 
más altamente evolucionadas, los estudios compa¬ 
rativos cuidadosos suelen ser reveladores y iecun- 
dos. 

Con todas las características, la aplicación de 
la estadística es de gran ayuda para poner de 
manifiesto las correlaciones y para establecer el 
grado de similitud o disimilitud entre los compo¬ 
nentes de una sene. Esta es la base de la doctrina 
de la correlación. Esta doctrina sostiene que debe 
esperarse que las características primitivas presen¬ 
ten una correlación positiva, puesto que su distri¬ 
bución en ios distintos táxones no se realiza al 
azar. De esta forma, las especies primitivas debe¬ 
rían tener un número más elevado de característi¬ 
cas primitivas. Al intentar determinar cuaies son 
ia> .aracterísticas evolucionadas, ia correlación 
depende de hasta qué punto han tenido lugar 
convergencias, paralelismos o divergencias durante 
ia evolución de una característica. La evolución 
convergente y paralela nos daría correlaciones 
relativamente elevadas, mientras que ia divergen¬ 
cia nos daría una correlación más baja. Al aplicar 
esta doctrina a las dicotiledóneas, Spome llegó a 
la conclusión, basándose en pruebas de significa¬ 
ción de Ji Cuadrado, que las características si¬ 
guientes eran primitivas: planta leñosa, hojas 
glandulosas, hojas alternas, hojas estipuladas, flo¬ 
res actinomorfas, pétalos libres, muchos estam¬ 
bres, muchos carpelos, semillas con arilo, semillas 
con dos integumentos, integumentos con haces 
vasculares, endosperma nuclear, carpelos libres y 


placentación axial. Basándose en ello y admitien¬ 
do que todas las características tienen igual im¬ 
portancia, Spome intentó fijar el grado relativo 
de primitivismo de las distintas familias de las 
dicotiledóneas. 


LA ESCALA GEOLOGICA Y 

LA EVOLUCION DE 

LAS DIVISIONES DE LAS PLANTAS 

Las estimaciones recientes de la edad de la 
tierra dan cifras desde 4 000 000 000 a 
6 000 000 000. A los fósiles más antiguos que 
conocemos se les ha asignado, mediante datación 
con métodos radiométricos, una antigüedad de 
aproximadamente 2 000 000 000 de años. Aun¬ 
que puede haberse seguido un largo período de 
evolución de la materia viva anterior a ellos, el 
registro fósil de las plantas (y de los animales) no 
se hace apreciable hasta la era paleozoica. El 
principal registro fósü de algas y de invertebrados 
se inicia aproximadamente en el límite entre el 
Precámbnco y el Cámbrico. En cambio, las plan¬ 
tas terrestres no se hacen importantes en número 
nasta el Silúrico superior y el Devónico inferior; 
pero de entonces en adelante existe un registro 
fósil que da cuenta de una evolución progresiva 
para la mayor parte de grupos de plantas terres¬ 
tres. Ei esbozo de la distribución de las grandes 
divisiones en los tiempos geológicos puede verse 
en la figura 28-2. 

Los datos sobre la antigüedad y duración de 
los períodos geoioeicos se han ido afinando de 
forma importante en los últimos años, gracias a 
la aplicación de las dataciones radiométncas. De 
particular valor son los datos obtenidos mediante 
la medición de la proporción de isótopos radiacti¬ 
vos de potasio y de uranio respecto a sus produc¬ 
tos finales de desintegración. Estos y otros isóto¬ 
pos tienen vidas medias extremadamente largas, y 
cuando sus proporciones se calculan cuidadosa¬ 
mente, pueden ser muy útiles para establecer los 
límites de los tiempos geológicos. En general, las 
dataciones radiométricas han permitido afinar la 
antigüedad de las rocas calculada en forma teóri¬ 
ca por los geólogos anteriores. 

El registro fósil muestra claramente que las 
algas y los hongos se encontraban entre las plan - 
tas más antiguas que aparecieron en la evolución. 
Las algas azules parecen presentar un registro 
fósil muy continuo desde el Precámbrico, mien¬ 
tras que muchos de los otros grupos de algas no 
aparecen hasta el Cámbrico y el Ordovímco. 
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FIGURA 28-2 Escala geológica del tiempo. Las cifras del margen derecho corresponden a cientos de millones de 
años, por ejemplo, de 0 a 600 X 10* años. (Según Kulp. vot. 13. pág. 1111, figura 1. con permiso deSc.ence, copyright 
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Varias clases, como las bacilariofíceas no apare¬ 
cieron hasta relativamente tarde en la escala ge¬ 
ológica. Los hongos no gozan de un registro fósil 
tan completo como las algas, aunque se encuen¬ 
tran ya en el Precámbrico y en la mayoría de los 
períodos posteriores al Devónico inferior. Posible¬ 
mente, los bacterios se contaron entre los prime¬ 
ros organismos que evolucionaron, pero el regis¬ 
tro fósil no nos ofrece pruebas ciertas de su 
existencia. 

Las divisiones de los hongos, bacterios y al¬ 
gas que aparecen en la tabla de materias, y ex¬ 
puestas en las guardas de este libro, están dis¬ 
puestas y tratadas de una forma deliberada en e¡ 
orden en el que se presentan. Los liqúenes siguen 
inmediatamente a los hongos debido a que lique- 
nólogos consideran que los liqúenes pertenecen a 
los hongos antes que constituir un grupo aislado 
de plantas. Asimismo, las cianofíceas se colocan 
cerca de los bacterios debido a sus afinidades 
claramente próximas. Los clorófitos se colocan al 
final de las divisiones de algas, indicando que son 
los antecesores más probables de los briófitos y 
de las plantas vasculares. En fin, las divisiones de 
plantas vasculares están dispuestas de modo que 
reflejen las interrelaciones evolutivas probables. 
Sin embargo, es imposible presentar una descrip¬ 
ción verdadera de la filogenia de las divisiones, en 
una sucesión estnctamente lineal; y para una dis¬ 
posición más plausible es mejor referirse a la 
figura 28-3 y a las disquisiciones filogenéticas que 
se encuentran en cada capítulo. 

No se conoce una historia clara de los briófi¬ 
tos antes del Devónico superior. Aunque se cree 
en genera] que los briófitos evolucionaron a par¬ 
tir de antecesores pertenecientes a los clorófitos 
en un tiempo bastante anterior, los botánicos se 
han mantenido perplejos durante muchos años 
ante el hecho de que los briófitos no se hayan 
encontrado en rocas más antiguas. Puesto que los 
briófitos son en general escasos en las rocas de 
todos los tiempos, la explicación más probable 
es que no han sido conservados en sedimentos te¬ 
rrestres, por la ausencia de tejidos resistentes. 

Si exceptuamos citas dudosas del Cámbrico y 
del Precámbrico, los primeros restos de plantas 
vasculares se encuentran en las rocas del Silúrico 
superior. De entonces en adelante, se ha daao 
una continua progresión en la evolución de vanos 
grupos, que ha culminado con las angiospermas. 
Exceptuando el caso de los “eslabones perdidos” 
mencionados más arriba, el esquema evolutivo de 
las divisiones de las plantas vasculares es el más 
completo de todos los grupos del reino vegetal. 


Una recopilación de las pruebas obtenidas a 
partir de estudios realizados tanto en las plantas 
fósiles como en las actuales, permite una inter¬ 
pretación razonable de sus interrelaciones filoge¬ 
néticas. Un esquema asi obtenido es el que pre¬ 
senta la figura 28-3. Para poner de manifiesto las 
derivaciones probables de los táxones principales, 
se ha construido el diagrama de corriente o árbol 
genealógico, pero en él no se ha introducido 
ninguna indicación acerca del tiempo de las dis¬ 
tintas apariciones de grupos en el registro geológi¬ 
co, ni tampoco de las características primitivas o 
evolucionadas relativas de los distintos grupos. 
Como resultado de las distintas interpretaciones, 
un árbol filogenético de este tipo está siempre 
abierto a la controversia, y puede siempre ser 
revisado a medida que se van acumulando nuevas 
pruebas. Sin embargo, en el estado actual de los 
conocimientos, nos parece que la figura 26-3 pre¬ 
senta un esquema razonablemente aproximado de 
la filogenia de los principales grupos de plantas. 

CONCEPTOS SOBRE 
LA EVOLUCION 

Desde los inicios de la botánica moderna en 
el siglo XIX, los botánicos han intentado explicar 
la evolución de los grupos de plantas de acuerdo 
con muchas teorías, hipótesis y concepciones. 
Entre ellas, algunas de las más importantes se 
esbozan brevemente en los párrafos siguientes. 

MONOFILOGENIA VERSUS 
POLIFILOGENIA 

Uno de los problemas más controvertidos es 
el de si los grupos principales de plantas evolucio¬ 
naron originariamente a partir de un solo grupo 
ancestral (monofilogenia), o si evolucionaron por 
separado a partir de distintas plantas antecesoras 
(polifilogenia). Se trata de un problema especial¬ 
mente notable en el caso de las algas, briófitos y 
las plantas vasculares. Como se indicaba en la 
figura 28-3, nos incluíamos hacia el punto de 
vista polifilético: en el caso de las algas siguiendo 
tres líneas evolutivas principales; en el de los 
briófitos, siguiendo tres líneas; y en el caso de las 
plantas vasculares, con cuatro líneas principales. 
En el caso de las plantas vasculares el problema 
radica en si las características requeridas evolucio¬ 
naron por separado y posiblemente en tiempos 
distintos, a partir de vanos antecesores .algales 
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distintos, o bien si las características evoluciooa- 
ron solamente a partir de un solo antecesor. Esta 
misma pregunta puede ser formulada en relación 
con los orígenes de las algas y de los briófitos. 

El problema de la monofilogenia o de la 
polifilogenia ha sido tratado y estudiado en vanas 
ocasiones en el texto. En la mayoría de los casos, 
las conclusiones a que se llegó sugerían que un 
origen polifilético en la mayoría de los grupos es 
más probable. Sin embargo, la adhesión al punto 
de vista polifilético puede ser una hipótesis some¬ 
tida a prejuicio o bias, y es posible que llegue a 
afirmarse que es inaceptable. La polifilogenia pá¬ 
rente de los principales grupos de plantas puede 
ser un simple reflejo de la carencia de conoci¬ 
mientos suficientes acerca de los primeros fósdes 
y el descubrimiento de estos fósiles podría poner 
de manifiesto un origen monofilético. En la ac¬ 
tualidad, ambos puntos de vista son casi total¬ 
mente teóricos, y uno de ellos no puede ser 
aceptado en su totalidad como más probable que 
el otro. 

LA TEORIA TELOMATICA 

La teoría del teloma, propuesta por primera 
vez por Zimmermann. se basaba en ideas presen¬ 
tadas por botánicos anteriores. Esta teoría fue 
formulada por primera vez para explicar el des¬ 
arrollo evolutivo probable de todas las plantas 
vasculares a partir de un antecesor psilofítico, :al 
como Rhynía. Zimmermann elaboró y extendió 
posteriormente la teoría para explicar el desarro¬ 
llo evolutivo de la mayoría de los demás grupos 
de plantas Aunque se han presentado otras teo¬ 
rías. la teoría dei teloma ha merecido la adhesión 
de un máximo número de seguidores, entre ios 
botánicos contemporáneos y en particular entre 
los paleobotánicos. 

Para explicar la evolución de las algas a par¬ 
tir de antecesores primitivos, Zimmermann sugie¬ 
re que habían tres fases principales de desarrollo: 
/; a partir de plantas unicelulares (por ejemplo. 
Chlamydomonas) a formas taloides con ramifica¬ 
ciones dicotómicas y una alternancia de genera¬ 
ciones bien diferenciada (por ejemplo, algas mari¬ 
nas como Dictyota); 2) el desarrollo de las prime¬ 
ras plantas terrestres (riniáceas) a partir de ante¬ 
cesores taloides y, 3) la aparición por evolución 
de varios tipos de organización de plantas vascu¬ 
lares a partir de estas primeras plantas terrestres. 

Para explicar las dos primeras fases, Zimmer¬ 
mann supone que se siguieron varios tipos princi¬ 


pales de desarrollo evolutivo, denominados “pro¬ 
cesos elementales”. Por orden, son éstos: 1) una 
interconexión de células formando un filamento 
(por ejemplo, Ulothri: c); 2) una rotación del eje 
celular para dar filamentos ramificados (por ejem¬ 
plo, Stigeoclonium ); 3) la diferenciación de me- 
listemos apicales y laterales y el desarrollo de 
tejidos permanentes, la evolución posterior provo¬ 
caría una bifurcación del meristemo apical para 
producir un talo dicotómico (por ejemplo, Dic- 
tyota); 4) un cambio de tipo de alternancia de 
generaciones pasando del tipo con gametófito do¬ 
minante a través del isomórfico hasta el tipo con 
esporófito dominante (por ejemplo, Laminaría ), y 
5) la aparición de bandas centrales de. tejido 
esclerenquimático en el talo. Una vez estas inno¬ 
vaciones incorporadas a las algas, la organización 
estaba ya preparada para la evolución de las pri¬ 
meras plantas terrestres. 

El término “teloma” se aplica a un segmento 
terminal único de un eje ramificado. Las porcio¬ 
nes de los ejes situadas entre ramificaciones suce¬ 
sivas se denominan mesomas. Según Zimmer¬ 
mann, el teloma se diferenció por primera vez 
cuando los primeros talos se escindieron dicotó- 
micamente en dos ramas terminales (proceso ele¬ 
mental número tres). 

El desarrollo evolutivo de las primeras plan¬ 
tas vasculares, ejemplarizado por las nniáceas, tu¬ 
vo lugar mediante la formación de tejido vascu¬ 
lar. estomas y esporangios terminales sobre un eje 
indifcrenciaao. Aunque nada se sabe acerca de 
los gametófitos de las riniáceas, se supone que 
debían ser pequeños y delicados. Los briófitos se 
originaron a partir de antecesores taloides pareci¬ 
dos, pero no llegaron a la vascularización: y el 
gametófito conservó la completa predominancia. 
En los briófitos. ei esporófito se ha mantenido 
dependiente dei gametófito. y representa un teio- 
ma fértil. 

La evolución de las grandes divisiones de 
plantas vasculares se realizó siguiendo otra sene 
de procesos elementales que modificaron los telo- 
mas de las primeras plantas vasculares (riniáceas) 
hasta originar los diferentes tipos estructurales 
distintos de los grandes táxones. Estos procesos, 
representados en la figura 28-4, comprenden: lj 
dominancia, adquirida por una de las dos ramifi¬ 
caciones, originando así un eje principal con ra¬ 
mas laterales; 2) aplanamiento, en el cual las 
dicotomías situadas en dos o más planos pasan 
por evolución a dicotomías situadas en un solo 
plano; 3) singénesis de hojas y de ejes mediante 
fusión de telomas y de mesomas adyacentes; 4,1 
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FIGURA 28-4 Princioaies orocesos según la teoría del Teloma: A, dominancia apical; 
6 aplanamiento; C, singénesis para dar una hoja; D, reducción; E, incubación; F. srngene- 
sis para dar un eje. (Según Zimmermann. con permiso del Birbai Sahm Institute of Paleo- 
botany.) 

reducción de los telomas y de los mesomas, y 5/ bie que no correspondan a lo que tuvo lugar en 
incurvación de los telomas fértiles, para dar una la reaüdad. 
estructura como el esporangióforo de Equisetum. 

La hipótesis principal establece que todas las 
formas que se encuentran en las diversas divisio- TEORIA DE LA ENACION 
nes de las plantas vasculares se han originado 

mediante diferentes combinaciones de estos pro- La teoría de la enación fue formulada por 

cesos elementales. Asi, en los licopodóíitos se Bower. y se aplica principalmente a ¡as plantas 

supone que la reducción ha sido el factor princi- vasculares. De acuerdo con esta teoría, las hojas 

pal; en las articuladas, el aplanamiento y la re- del tipo de los microfilos (como las de los licopo- 

ducción de las hojas, y la incurvación de los dios) evolucionaron a partir de un eje afilo, como 

esporangióforos; y en los heléchos, el aplanamien- en Rhynia, por gemación o enación del tallo. Al 

to, la dominancia y la singénesis de la hoja han ir progresando la evolución, esta expansión se fue 

sido los más importantes. Mediante complicadas extendiendo y el rastro foliar hizo lo mismo, 

elaboraciones, Zimmermann y otros han explica- penetrando cada vez más en el limbo. Al final, se 

do el desarrollo evolutivo de casi todos los tipos habían originado por evolución los grandes apen- 

estructurales de plantas. Debe subrayarse que la dices o megafüos, como las frondes de los hele- 

concepción del teloma es teórica, y que si bien chos. En muchos aspectos, las teorías de la ena- 

puede explicar determinados procesos evolutivos, ción y del teloma son parecidas, con las máximas 

no por ello ha de gozar de una aplicación univer- diferencias centradas en las concepciones de la 

sal. Muchos de los pasos o fases de la teoría no dominancia, aplanamiento y singénesis, de la teo- 

están documentados mediante fósiles, y es posi- ría del teloma. 


604 PLANTAS VASCULARES 


BIBLIOGRAFIA 


Andrews, H. N., “Evolutionary Trends in Early Vascular Plants Coid Spnng 
Harbor Symp.. 24:217-234 (1959). 

Bower, F. O., The Ongin of a Land Flora. Londres: Macmillan & Co. Ltd. 

(1908) 

Comer, E. J. H„ "Evolution”. En MacLeod, A. M. y Cobley, L. S Confcm- 
porary Botanical Thought. Edimburgo: Oliver and Boyd Ltd. 
(1961). Págs. 95-197. 

Davis, P. H. y Heywood, V. H., Principies of Angiosperms Taxonomy. 

Edimburgo: Oliver and Boyd Ltd. (1963). 

Kulp, J. L„ “Geoiogical Time Scale”. Science. 133: 1105-1114 (1961) 
Simpson, G. G.. The Major Features of Evolution. Nueva York. Columbia 

Universitv Press (1953). 

- Principies of Animal Taxonomy. Nueva York: Columbia University Press 

0961). , _ _ 

Sokal. R R. y Sneath, P. H. A., Principies of Numérica! Taxonomy. San 

Francisco: W. H. Freeman and Co. (1963). and v,o. tl^bd). 

Spome. K. R., "Statistics and the Evolution of Ficotyledons”. Ecology. 8: 

55-64 (1954). . ’ . -, Q 

- "Tne Phyiogenetic Classificaiion oí the Angiosperms . Biot. «ev.. *¡. 

- “On the Phyiogenetic Classificaiion of Plants”. Am. J. Bol.. 4o: 385-394 

(1959 1 . 

Stebbins, G. L.','Variar ion and Evolution in Plants. Nueva York: Columbia 

University Press (1950). 

- “Cytogenetics and Evolution of the Grass Family . Am. J. Sot.. 4j. 
Stewart, W^f^^More^bout the Origir. of Vascular Plants". Plant Sci. Bull.. 

Zimmermann! W.^Main Rcsults oí the Telóme Theory”. Palaeobotanist, 1: 

456-470 (1952). incn 

- Die Phvlogenie der Pflanzen. 2.* ed. Stutigart: G. Fischer (1959). 


FILOGENIA 605 
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GLOSARIO 


abaxial Situado mirando en dirección opuesta a 
donde se encuentra el eje de la planta. 

acérvulo Estructura fúngica en forma de disco 
o de almohadilla sobre la cual se forman 
conidios y conidióforos. 

ácido liquénico Acido orgánico insoluble en 
agua, producido por algunos liqúenes; con 
frecuencia se acumula en forma de cristales. 

acineto Espora perdurante, de pared gruesa, de 
las algas, que en general incorpora la pared 
celular de la célula vegetativa originaria. 

acrocárpico En las bríidas, forma de crecimien¬ 
to en la cual el gametófito es erecto y el 
esporófito remata ei eje principal. 

acrógino En las jungermanniales, tipo de orga¬ 
nización en la cual la célula apical produce 
ios gametangios, sosteniendo así ei esporófito 
en posición terminal. 

actinomorfo En las flores con simetría radial, 
por ejemplo, simétrica respecto a más de un 
plano. 

actinostela Protostela con el tejido vascular dis¬ 
puesto en brazos radiales entremezclados con 
el parénquima. 

actual Viviente; se aplica a las plantas que vi¬ 
ven en nuestros días. 

adaxial Situado mirando al eje de la planta. 

adnato Tipo de organización en el cual dos o 
más piezas están soldadas. 

adventicio Dicese de una estructura que no se 
origina en el lugar usual (como las raíces 
adventicias que nacen de un tallo y no de 
una raíz). 

aerénquima Tejido cortical que posee espacios 
aéreos en el parénquima. 

agamospermia Formación asexual de un em¬ 
brión y desarrollo subsiguiente de una semilla. 


agar Sustancia ficocoloide compleja que se en¬ 
cuentra en la pared celular de algunos rodófi- 
tos; se prepara como producto comercial y 
se emplea para solidificar medios de cultivo. 

agregación Movimiento de las amebas de los 
acrasiomicetes hacia un mismo punto, previo 
a la formación del pseudoplasmodio. 

albuminoso Se dice de las semillas que poseen 
endosperma al llegar a la madurez. 

alelos Genes distintos que se encuentran ocu¬ 
pando el mismo locus sobre cromosomas ho¬ 
mólogos. 

aigina Sustancia ficocoloide que se encuentra 
en las paredes celulares y en los espacios 
intercelulares de los feófitos (tiene interés 
comercial). 

almidón de cianófitos Polisacándo ae reseña, 
constituido por uniones a. 1-4, 1-6 gbcosídi- 
cas; se le considera una amilopectina. 

almidón de Hondeas Polisacándo ae reseña 
compuesto por uniones glicosídicas a , 1-4, 
1-6 y 1-3, que se encuentra en los rodófitos; 
hasta cierto punto parecido a ia amilopectina. 

aiopoliploide Poliploide originado por un cru¬ 
zamiento interespecífico, con lo cual contie¬ 
ne dos genomas distintos. 

aiotetrapioide Tetraploide originado por dupli¬ 
cación de ios dos genomas distintos, a partir 
de un cruzamiento interespecífico. 

alternancia de generaciones Alternancia de una 
fase sexual productora de gametos con una 
fase productora de meiósporas; de ordinario, 
corresponde a la alternancia de una genera¬ 
ción haploide con otra diploide. 

ameboide Parecido a una ameba. 

amento Inflorescencia en espiga, que normal¬ 
mente posee brácteas escuamiformes y es 
péndula. 
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amiloide Que da la reacción del almidón, es 
decir que-toma una coloración azul negruzca 
después de adicionar una solución de yodo. 

amilopectina Polisacárido de reserva compuesto 
por uniones de a, 1-6, 1-4 glucósido; se co¬ 
noce también con el nombre “componente 
ramificado*’ del almidón. 

amflosa Parte del almidón, un polisacárido de 
reserva, compuesta por uniones a, M glucó¬ 
sido. 

amitótico División de la sustancia nuclear por 
fisión o escisión, sin formación de cromoso¬ 
mas visibles. 

anacrógino Organización de algunas hepáticas 
en las cuales los gametangios tienen una posi¬ 
ción lateral, y han sido formadas a partir de 
células subapicales, con lo cual el esporófito 
se halla implantado lateralmente. 

anaerobio Organismo capaz de vivir en ausencia 
de oxígeno libre. 

anastomosarse Juntarse o soldarse, como los 
nervios de ciertas hojas. 

anatropo Tipo de posición del óvulo respecto 
del carpelo, con el micrópilo en dirección a 
la placenta (antófitos). 

androceo Término que designa el conjunto de 
los estambres de una flor. 

androgametófito En las plantas con semillas, 
gametófito existente dentro de la pared del 
grano de polen, que produce los androga- 
metos. 

andróspora En las plantas con semillas, meiós- 
pora que produce el gametófito masculino 
(androgametófito); en las edogoniales (cloró- 
fitos), mitóspora haploide que produce un 
filamento masculino enano. 

andrósporangio En las plantas con semillas, 
meiosporangio que produce andrósporas. 

androsporofilo En las plantas con semilla, el 
apéndice que sostiene el androsporangio. 

androstróbilo Estróbilo que posee microsporan- 
gios o sacos polínicos. 

anemofilia Polinización por el viento. 

aneuploide Que no tiene el número usual de 
cromosomas, debido a la pérdida de un cro¬ 
mosoma o a la adición o pérdida de un 
cromosoma adicional. 


anficribral Tipo de disposición vascular en el 
que el floema rodea al xilema. 

anfifloico Disposición del floema a ambos la¬ 
dos del xilema. 

anfigastros Hojitas generalmente pequeñas, que 
forman una fila localizada en la parte ventral 
del tallito de algunas hepáticas, especialmen¬ 
te jungermanniales. 

anfígeno Que crece todo alrededor o sobre la 
totalidad de la superficie. 

anfipoliploide Un tipo de alopoliploide. 

anfitecio Capa externa de células que se en¬ 
cuentra en las primeras fases del embrión de 
la cápsula de los briófitos. 

anfítrico Dícese de la célula bacteriana que 
presenta flagelos en ambos polos. 

anfítropo Se usa refiriéndose a un óvulo fijado 
por el centro, y por ello con su eje iargo 
paralelo a la superficie de la placenta. 

angiosperma Planta vascular con semillas cu¬ 
biertas y protegidas por un carpelo; denomi¬ 
nada también antófito o planta con flores. 

anillo En los basidiomicetes, resto del velo par¬ 
cial que rodea el pie; en los briófitos y en 
los pterófitos, anillo de células especializadas 
que se encuentra sobre el esporangio y está 
indirectamente relacionado con la liberación 
de las esporas. 

anillo nodal Anillo continuo de xilema y de 
floema existente en los nudos del tallo de 
Equisetum (artrófitos). 

anisogamia Fusión de gametos de forma pareci¬ 
da pero de tamaño distinto; en general, el 
gameto mayor se considera el femenino y el 
menor el masculino. 

antera Parte terminal del estambre, que presen¬ 
ta los androsporangios o sacos polínicos. 

anteridio Gametangio que produce gametos 
masculinos; en los hongos y en Jas algas es 
una sola célula; en los briófitos y plantas 
vasculares consta de muchas células, parte de 
las cuales son células estériles que constitu¬ 
yen la cubierta. 

anteridióforo Rama especializada que presenta 
los anteridios, en los miembros de las mar- 
canciales (hepáticas). 

• • 

antesis Momento de la floración. 


anticlinal Perpendicular a la circunferencia o a 
la superficie. 

antípoda Célula vegetativa que se encuentra en 
el ginogametófito maduro de los antófitos, 
de ordinario localizada en situación opuesta 
al micrópilo. 

aparato ovular El óvulo y dos núcleos sinérgi- 
das situados en el extremo micropüar del 
ginogametófito de los antófitos. 

apéndice Parte superior especializada del eje de 
una inflorescencia, que no lleva flores; es 
característico de las 2 ráceas (antófitos). 

aplanamiento Evolución desde la estructura di- 
cotómica con ramificaciones situadas en dos 
o más planos hasta la disposición de las rami¬ 
ficaciones en un solo plano. 

apianogameto Gameto no nadador. 

apianóspora Espora no nadadera. 

apocárpica Disposición er. la cual ios carpelos 
están separados o no soldados. 

apófisis Región basai hinchada de la cápsula ae 
algunos musgos. 

apogamia Tipo de reproducción en la cual e! 
embrión se desarrolla sin previa fusión de los 
gametos. 

apomixis Tipo de reproducción asexual que 
sustituye o actúa como sustitutivo de la re¬ 
producción sexual. 

apotecio Asocarpo (con frecuencia cupuhforme 
o discoidal) en el cual el himenio está abier¬ 
to y expuesto al llegar las ascósporas a la 

madurez. 

aquenio Fruto seco, indehiscente, monos¬ 
permo. 

arbusto Planta lignificada baja, generalmente 
perenne, con muchos tallos y ramas desde el 

nivel del suelo. 

areola Dibujo de la pared de las bacilariofíceas 
que consiste en áreas delgadas rodeadas por 
costillas de sustancia silícea y provistas de un 
gran número de poros muy diminutos. 

arilo Cobertura carnosa de alguna semilla; en 
los coniferófitos, está formado por una proli¬ 
feración carnosa del pedúnculo; en los antó¬ 
fitos tiene diversos orígenes, y en general 
aparece en plantas tropicales. 

arista Apéndice rígido. 


arqueguniu vjajiitmnsiw punvwiiia. 

ce gametos femeninos; en general tiene for¬ 
ma de botella con un cuello alargado y una 
parte hinchada, que contiene solamente un 
óvulo. 

arquegonióforo Rama especializada que en los 
miembros de las marcanciales (hepáticas) lle¬ 
va arquegonios. 

arquesporio Masa de células a partir de la cual 
se originan las células esporógenas. 

articulado Septado o segmentado. 

artróspora Espora de los eumicetes producida 
por fragmentación de las hifas. 

asea Célula en forma de saco en la cual se 
producen las ascósporas, en la mayoría de 
ios ascomicetes, es la misma célula en la cual 
se realiza la cariogamia y la meiosis. 

asea oitunicada Asea con una pared constituida 
por dos capas. 

asea unitunicada Asea cuya pared aparece for¬ 
mada por una sola capa. 

ascocarpo Estructura portadora de aseas, o 
“fructificación” de los euascomicetes. 

ascogonio En los euascomicetes, células femeni¬ 
nas que reciben ios núcleos del anteridio. 

ascóspora Espora que se forma dentro de un 
asea, típicamente a continuación de una divi¬ 
sión meiótica y otra mitótica. 

ascostroma Estroma en el cual se desarrollan 
lóculos y aseas. 

asenado Provisto de dientes asimétricos. 

asimilador Que crece y absorbe alimentos; ve¬ 
getativo o no reproductor. 

autoico Se aplica este término a los hongos 
parásitos que requieren un solo hospedante 
para completar su ciclo vital. 

autopoliploide Poliploide formado por duplica¬ 
ción de un solo genoma. 

autotrófico Organismo que requiere solamente 
sustancias inorgánicas y luz como fuente de 
energía para vivir. 

auxóspora Célula de las bacilanofíceas que se 
origina generalmente por singamia. 

auxotrófico Dícese de las algas fotosintetizado- 
ras que necesitan un aporte externo de algu¬ 
nas sustancias orgánicas. 
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axial 


De posición central; como en algunas 



gas, en donde el cloropiasto ocupa una posi¬ 
ción central dentro de la célula. 


axüa Angulo entre el e,e del tallo y la hoja u 
otro apéndice cualquiera fijado sobre él. 

bacilo Bacterio en forma de bastoncito recto. 


acterioclorofila Pigmento fotosintético que se 
encuentra en los bacterios fotosintetizadores 
purpúreos (tionodáceas y atiorrodáceas). 

bacteriófagos Virus que proliferan a expensas 
de Jos bacterios. 


báculo Apéndice cilindrico que se encuentra 

sobre la pared de determinadas esporas o 
granos de polen. 

banda de Caspary Engrosamiento de suberina 

en torma de banda que aparece en la pared 

celular primaria de algunas células de las 

plantas vasculares, especialmente típica de las 
células de la endodermis. 


basidio Célula que experimenta canogamia y 

me.osis, y sobre la cual se forman las basi- 
diosporas. 

basidiocarpo Estructura portadora de basidios, 
o fructificación”, de los basniiomicetes. 

basidióspora Espora de formación exógena pro- 
ducda por un bas.dio, generalmente a conti¬ 
nuación de la canogamia y de ¡a meiosis. 

basípeto Desarrollo desde el ap.ce hasta la ba- 

se. 


■ . * rut0 senc,Uo - carnoso, y normalmen¬ 
te índeíuscente. provisto de una o más se¬ 
millas. por ejemplo, el tomate. 

bentónico Que vive eeneralmente Ría si fondo 
ue los hábitats acuáticos. 


bÍpa n’ni Í ( Ón h '¡ EsC,S1Ón en dos : especialmente 
t pica de los esquizomicófitos. levaduras y 

algunos mixomicetes y cianófitos; se denomi- 
na también esquizogénesis. 

2) Reproducción que se realiza cuando una 
sola célula se divide en dos partes teónca- 
mente iguales. 

bipolar Tipo de compatibilidad sexual de algu¬ 
nos eumicetes, en los cuales existen sólo dos 
tactores (tales como A y a). 

bisexual Que tiene dos estructuras reproducto¬ 
ras sexuales (masculina y femenina), produc- 
das por un solo individuo. 


“blanc mange" Postre preparado con leche y 
sustancias gelatinosas o amilácteas. 

blefaroplasto Orgánulo celular relacionado con 
los flagelos; puede encontrarse en la base de 
estos, como en algunos hongos y algas- 0 

relacionado con el núcleo, como en los cica- 
dofitos. 

blindado Provisto de placas articuladas que re¬ 
cubren la superficie de la célula, como ocu¬ 
rre en algunas dinofíceas. 

“ b| °om” Densa floración de algas planctónicas, 
debida a un crecimiento brusco, que comuni¬ 
ca a la pieza de agua un color muy marcado. 

bloque de entrecruzamiento Genes que se en¬ 
cuentran sobre el mismo cromosoma y se 
transmiten en bloque a la descendencia. 

bráctea Estructura foliácea que recubre una o 
mas flores u otros órganos reproductores. 

bractéola Pequeña bráctea. 

brote corto Véase braquiblasto. 

bulbilo Tipo especial de propágulo. con fre¬ 
cuencia con hojas engrosadas, que actúa co¬ 
mo medio de propagación vegetativa. 

bulbo Propágulo modificado, en el cual ¡ as ho¬ 
jas están engrosadas, sobre todo en la base. 

caduco Caedizo; no persistente. 

calaza ^ Parte basa! del ovulo. en contacto con ei 

• ' " C “ l0 ’. y i,tuada en ei Punto opuesto del 
extremo micropiiar. 

caliptra Pared acrecida del arquegomo que r^ 

arrolf Pr0t ® ?S e! ss P°róf:tc durante su des- 
areollo « los briófitos, formando en la ma- 

yo. a e *os musgos una cofia protectora 
sobre ta capsula. 

cáliz Verticilo estéril extemo de piezas floraies 
constituidas por sépalos. ‘ 

“‘Ta: enTT‘ a COnstitu y enIe « la pared celu¬ 
lar en las lammanales (íeoffeeas). 

cámara polínica Cámara en forma de botella 
situada en la parte supenor de la núcela del 

tófltns h 1!Cga d P ° ¡en ' en los «P e tma- 

tofitos distintos de los antófitos. 

Cáni culare MenStem ° lateral d <= ^ plantas vas¬ 
culares. que produce xilema secundario, floe- 

ÍLT n y Parénqu¡ma - normalmente 
dispuesto en filas radiales. 
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campanulado En forma de campana. 

campilótropo Término empleado refiriéndose a 
los óvulos que han crecido por un lado más 
deprisa que por el otro, llevando así el mi- 
crópilo hasta la proximidad del hilo. 

canal carinal Canal largo y estrecho que se en¬ 
cuentra en el tallo de algunos artrófitos, al 
parecer a resultas de la descomposición de 
células del protoxilema. 

canal central La cavidad que ocupa ka parte 
central en los tallos aéreos de los artrófitos, 
originada por desagregación de la medula. 

canal mucilaginífero Células alargadas existen¬ 
tes en la corteza de algunos feófitos y de 
algunos cicadófitos, que puede contener y 
conducir sustancias mucilaginosas. 

canales valeculares Canales llenos de «re que 
alternan en posición con los haces vasculares 
en el tallo de algunos artrófitos. 

capa de abscisión Capa celular que se desinte¬ 
gra para formar tejido suberoso de modo que 
una parte de la planta se separa del resto de 
ella (normalmente se refiere a hojas u órga¬ 
nos fértiles). 

capa hipotecial Capa estéril situada bajo ei hi- 
menio de los ascomicetes. 

capilicio En algunos hongos y mixomicetes, 
conjunto de filamentos finos (con frecuencia 
formando un retículo) entremezclados con 
las esporas. 

capitado Terminado en forma de cabeza. 

capítulo Pequeña cabeza; en las esfágnidas 
(musgos) denso grupo de ramas situadas en 
el ápice del gametórito; en los antófitos. in¬ 
florescencia formada por un agregado denso de 
llores sésiles sobre el pedúnculo apianado. 

cápsula En los esquizomicófitos, capa mucilagi- 
nosa que rodea la pared celular; en los bnófi¬ 
los. ei recipiente esporifero que contiene 
meiósporas y tejido estéril; en los antófitos, 
tipo de fruto seco dehiscente, formado por 
más de un carpelo. 

cariogamia Fusión de dos núcleos sexuales des¬ 
pués de la fusión de los protoplastos (plas- 
mogamia). 

caroteno Nombre genérico aplicado a un grupo 
de pigmentos carotenoides con naturaleza de 
hidrocarburo. 


carotenoides Grupo de pigmentos liposolubles 
amarillos o anaranjados; comprende el caro- 
teño y los pigmentos xantofflicos. 

carpelo Lóculo ovulífero del ovario, caracterís¬ 
tico de los antófitos. 

carpocéfalo Rama erecta especializada, porta¬ 
dora de esporangios, que se encuentra en las 
marcanciales. 

carpogonio Gametangio femenino de los rodó- 
fitos. 

carpóspora Espora (que puede ser haploide o 
diploide) producida por un carposporangio 
en los rodófitos. 

carposporangio Esporangio producido directa o 
indirectamente por la división del núcleo del 
zigoto en los rodófitos. 

carposporófito Grupo de carposporangios dis¬ 
puestos en cadena (sobre los filamentos de 
un gonimoblasto) en los rodófitos; se deno¬ 
mina también gonimoblasto. 

carragenina Ficocoloide complejo que se en¬ 
cuentra en la pared celular de algunos rodófi¬ 
tos (producto expendido en el comercio). 

catafilo Pequeña hoja eseuamiforme que sirve 
con frecuencia para la protección. 

caudícula Pedúnculo filamentoso que reúne los 
polinios de las orquídeas. 

caulidio Tallito del gametófitc de los briófitos 
sobre el que se encuentran los órganos foto¬ 
sintetizadores y los reproductores. 

caulinar Perteneciente al rallo u originado a 
partir de él. 

cefalodio Liquen epifítico que crece, tomando 
la forma de una protuberancia verruciforme, 
sobre la superficie superior del liquen hospe- 
dador. 

célula andrógena Célula existente en el grano 
de polen, que origina directamente gametos 
masculinos. 

célula anexa Célula especializada del parénqui- 
ma floemático de los antófitos, originada a 
partir de la misma célula precursora que la 
célula adyacente, integrante del tubo criboso. 

célula auxiliar En algunos rodófitos, células a 
las cuales es transferido el núcleo diploide 
del zigoto y en donde se inicia el desarrollo 
del carposporófito. 
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célula basal Célula especializada que se origina 
a partir de la rama carpogomal en algunas 
florideofícidas (rodófitos). 

célula cribosa Tipo de célula floemática carac¬ 
terística de las plantas vasculares cnptó- 
gamas. 

célula del tubo Célula del androgametófito que 
se cree regula la producción del tubo polí¬ 
nico. 

célula lageniforme Célula en forma de retorta, 
provista de un poro apical, que se encuentra 
revistiendo el tallito de algunas esíágnidas 
(musgos). 

célula madre de la espora Célula que experi¬ 
menta una o vanas divisiones (sean mitóticas 
o meióticas) para producir dos o más esporas. 

célula nadadora Célula flagelada formada por 
germinación de las esporas de los mixomi- 

cetes. 

célula protálica Cada una de las células estériles 
que se forman durante el desarrollo del gra¬ 
no de polen de los espermatófitos distinto de 
los antófitos. 

célula traqueal Resto de célula que forma pane 
de una tráquea. 

células albuminíferas Células parenquimáticas 
del floema de las gimnospermas relacionadas 
morfológica y fisiológicamente con las célu¬ 
las cribosas, pero no derivadas a partir de los 
mismos primordios. 

células del canal del cueUo Fila interna de célu¬ 
las existente en la región del cuello del ar- 
quegonio. Al alcanzar la madurez, se desin¬ 
tegran. 

células del felema Células suberosas que for¬ 
man la capa externa de la peridermis. 

células epiteliales Células productoras de resi¬ 
nas que se encuentran en los canales resinífe¬ 
ros de algunos coniferófitos. 

celulosa Principal polisacárido constituyente de 
la pared celular de la planta, constituido por 
enlaces glicosídicos 0.-1-4, 1-6. 

cenobio Colonia de células algales de disposi- 

% 

ción celular definida y número que no 

aumenta al alcanzar la madurez. 

• * 

cenocito Célula plurinucleada (o talo), carente 
de paredes internas que individualicen las cé¬ 
lulas. Generalmente filamentoso. 


cenozigoto Zigoto multinucleado de algunas zi- 
gomicétidas (ficomicetes). 

centríolo Orgánuio celular que se encuentra 
junto al núcleo y que probablemente está 
relacionado con los flagelos; en general es 
típico de las células animales. 

centrípeto Desarrollado desde la periferia en 
dirección al centro. 

centroplasma Parte interna, con frecuencia in¬ 
colora, del protoplasto de los cianófitos. 

cianoficina Sustancia de reserva, de naturaleza 

proteica, que se encuentra en los cianófitos 

cicatriz foliar Región romboidal o circular en 
donde, sobre el tallo de las lepidodendrales 
(licopodófitos) se implantaba una hoja. 

ciíela Depresión en forma de copa que forma 
una abertura regular en el córtex inferior de 
algunos líauenes foliáceos. 

cilio Pelo marginal filamentoso; en los liqúe¬ 
nes. prolongación filamentosa del talo: en los 
briófitos pueden aparecer sobre las hojas o 
entre los dientes del perístorra interno; tam¬ 
bién se emplea este término para designar 
órganos móviles casi idénticos 3 un flagelo 
corto. 

cima Inflorescencia ramificada, aplanada o con¬ 
vexa por arriba, en la cual la flor terminal de 
cada eje florece en primer lugar. 

circulada Tipo de vemación caracterizada por 
el arrollamiento en forma de báculo de las 
hojas (frondes) jóvenes de las filicales (pteró- 
fitos). 

circuncisa Dehiscencia realizada por separación 
de un opérculo mediante una fisura en forma 
de circunferencia, como ocurre en diversos 
frutos capsulares. 

ciste Cuerpo resistente, con aspecto de espora 
(a menudo con membrana gruesa), que se 
origina por redondeamiento de células repro¬ 
ductoras (eumicetes y mixomicetes) o de cé¬ 
lulas vegetativas (esquizomicetes y algunas al¬ 
gas). 

cistidio Estructura estéril que aparece en el hi- 
menio de algunos basidiomicetes. 

cistocarpo En las floridofícidas (rodófitos) se 
denomina así a la estructura que comprende 
el gommoblasto (carposporófito) y el game- 
tófito que lo rodea (tejido gametofítico). 


citoquinesis División citoplasmática que, ñor- 
malmente, se produce a continuación de la 
división nuclear. 

dadodio Ramita de aspecto foliáceo. 

claro idóspora Espora de pared gruesa, y de li¬ 
beración difícil, producida por concentración 
en un cuerpo redondeado del contenido de 
células hifales. 

cleistotecio Ascocarpo en el cual, al llegar a la 
madurez las ascósporas, el himenio queda 
completamente rodeado por una pared. 

dorofila Nombre genérico aplicado a un grupo 
de pigmentos fot o sin te tizad ores Liposolubles. 

clorofila de Chlorobium Pigmento fotosinteti- 
zador que se encuentra en los bacterios ver¬ 
des del azufre (clorobacieriáceas). 

doroplasto Organulo celular con estructura la¬ 
melar. que contiene pigmentos clorofílicos y 
carotenoides. 

clusa Una pequeña nuez. 

coco Célula bacteriana esférica. 

cocoide Tipo de célula o tipo morfológico de 
forma redondeada, esférica. 

coherente Con las distintas partes soldadas 
(véase connado). 

colpado El grano de poler: provisto de uno o 
vanos surcos (colpos) en la exina. 

colpo En la exina del grano de polen, surco 
que va de uno a otro polo. 

colporado El grano de polen provisto de surcos 
(colpos) y de poros. 

columela Pequeña columna; en los mixomicetes 
suele corresponder a la continuación del es¬ 
tipe hacia el interior del esporangio y puede 
tener naturaleza capilicial; en los ficomicetes, 
septo bulboso del esporangióforo; en las an- 
tocero f as y en los musgos, columna central 
formada por células estériles y rodeada por 
la capa esporógena que se encuentra en el 

esporangio. 

columna En las orquídeas, estructura formada 
por la unión del androceo y el gmeceo. 

comisura Abertura en forma de fisura estrecha, 
que se encuentra en la cicatriz de la tetrade 
de las esporas de la mayoría de las plantas 
terrestres. 


conceptáculo En algunos feóíitos, cavidad del 
talo en donde se forman gametangios. 

concrescencia Crecimiento conjunto o soldadu¬ 
ra de partes originariamente separadas. 

condriosoma Orgánuio celular en el cual se re¬ 
aliza la respiración celular. 

conduplicado Doblado longitudinalmente y for¬ 
mando un grupo. 

conidio Tipo de espora asexual, no producida 
en un esporangio; en realidad, parte de una 
hifa capaz de separarse de ella. 

conidióforo Hifa especializada, portadora de 
conidios. 

conjugación Copulación, en especial de isoga- 
metos o de isogametangios; en los esquizomi- 
cófitos, transporte de material genético desde 
un donador hasta un receptor; en los ficomi- 
cófitos y en algunas clorofíceas, fusión de 
los protopiastos de los gametangios; er. las 
levaduras y en otros organismos, fusión de 
los protopiastos celulares después de la for¬ 
mación de un tubo de conjugación. 

connado Refiriéndose a dos piezas iguales, sol¬ 
dado. 

cono Estróbilo compacto formado por esporo- 
filos y en ocasiones por brácteas engrosadas. 

contexto Parte interna estéril del sombrero o 
píleo, de la mayoría de los basidiomicetes. 

coriáceo Con la consistencia del cuero. 

cormo Tallo subterráneo, corto y engrosado, 
de posición vertical. 

corola Verticilo de piezas florales constituido 
por pétalos (situado interiormente respecto 
del cáliz). 

corona Células separadas de las de recubrimien¬ 
to que tapizan el oogonio de las carofíceas y 
forman la capa externa de la núcula. 

corpus El cuerpo central de un grano de polen 
provisto de vesículas, por ejemplo, en los 
coniferófitos. 

córtex Tejido situado por debajo de la epider¬ 
mis pero no en posición central. 

corteza En las plantas vasculares, tejidos que se 
encuentran por encima del cámbium vas¬ 
cular. 

corticado Provisto de córtex; parenquimático. 
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costilla (o costa) En las bacilariofíceas, orna¬ 
mentación de la pared formada por dos cos¬ 
tillas bien delimitadas y provista de finos 
poros (estrías); en los briófitos, región del 
nervio medio de la hojita o del talo. 

cotiledón Primera hoja producida por el em¬ 
brión de los espermatófitos, denominada 
también hoja seminal. 

crásuia Engrosamiento del material intercelular 
y de la pared primaria, que se realiza en 
algunas traqueidas, junto al borde de un po¬ 
ro areolado. 

crenulado Recortado en forma de almena. 

cripta Parte posterior düatada de la invagina¬ 
ción flagelar de algunas células nadadoras ta¬ 
les como las criptofíceas. 

crisolaminarina Polisacárido de reserva, consti¬ 
tuido por enlaces 0, 1-3, 1-6 glicosídicos, que 
se encuentra en los crisófitos y en las xanto- 
fíceas; se le denomina también leucosina. 

cromátida Cada una de las dos mitades longitu¬ 
dinales idénticas de un cromosoma. 

cromatóforo Orgánulo celular, portador de pig¬ 
mentos. pero desprovisto de estructura lame¬ 
lar, que se encuentra er. ¡os esqmzomicófüos 
fotosmtetizadores y en ciertos animales. 

cromatoplasvna Parte periférica, generalmente 

pigmentada, del procopiasto de los cianó- 
fitos. 

cromosoma Cuerpo nuclear en forma de cilin¬ 
dro alargado, recto o acodado, portador de 
genes dispuestos según un orden lineal. 

cruciado En forma de cruz. 

crustáceo Tipo morfológico del talo de ios 
liqúenes que crecen firmemente adheridos al 
sustrato. 

cuello Parte alargada del arquegomo que es re¬ 
corrida por el gameto masculino hasta alcan¬ 
zar el gameto femenino. 

cuerpo nuclear Estructura de las células de los 
bacterios y de las cianofíceas en donde se 
encuentra la sustancia nuclear incluida en 
una matriz distinta del citoplasma. 

cuerpo paraflagelar Hinchamiento próximo a la 
base del flagelo de algunos euglenófitos; pro¬ 
bablemente actúa como fotorreceptor. 

cúpula Tejido esporofítico que rodea total o 
parcialmente a los óvulos; se encuentra con 
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especial frecuencia en algunos ptendospermó- : 
fitos y en las semillas primitivas dei Carboní¬ 
fero. 

cupulado En forma de copa o cúpula. 

cutina Sustancia cérea que recubre la superficie - 
celular en contacto con el extenor, en las ; 
plantas vasculares y en algunos bnófitos. 
Esta capa se denomina cutícula. 

decurrente Que se extiende hacia abajo. 

decusado Dícese de los pares de apéndices que 
aparecen de modo alterno formando ángulo 
recto entre los dos pares inmediatos (normal¬ 
mente se aplica a hojas, esporofilos o ramas). 

dehiscencia Tipo de apertura al llegar a la ma¬ 
durez. 

delicuescencia Fenómeno por el cual un órga¬ 
no, tejido, célula, etc., se transforma en un 
líquido. 

dermatógeno Capa meristemática que origina la 
epidermis. 

deslizamiento fiiético Desplazamiento evolutivo 
aparente de los esporangios de los heléchos, 
desde una posición terminal hasta una margi¬ 
nal y ahaxial sobre !a hoja. 

desnudo Carente de placas articuladas, como 
ocurre en algunas dinoiíceas. 

detritus Materia orgánica en forma Ge partícu¬ 
las. 

diadelfos Estambres agrupados en dos haces o 
grupos. 

dicarion Par de núcleos -por ejemplo, do* nú¬ 
cleos conjugados- que >e encuentra en las 
hitas aseógenas y en Í3S hifas secundarias de 
los basidiomicetes. 

dicotiledóneas Grupo de antófitos caracteriza¬ 
dos por poseer dos hojas seminales, tallo 
dictiostélico con cámbium, y partes florales 
en número de cuatro o de cinco o de múlti¬ 
plos de estos números, por verticilo. 

dicótomo Ramificado de modo que los dos 
brazos son más o menos iguales. 

dictiosoma (aparato de Golgi) Serie de vesícu¬ 
las que se encuentran en el citoplasma. 

dictiostela Estela con disposición cilindrica del 
xilema y del floema en haces vasculares se¬ 
parados; corresponde a un tipo modificado 
de la sifonostela. 


dientes del perístoma Estructuras pluricelulares 
en forma de dientes que rodean la boca o 
perístoma en las cápsulas de los musgos. 

digitado En forma de dedo. 

dioico Dícese de los espermatófitos en los cua¬ 
les los estróbilos o flores poliníferos y los 
estróbilos o flores ovulíferos se encuentran 
en plantas separadas. 

diorca Provisto de dos poros de protoxilema. 

diploide Provisto de un solo conjunto de pa¬ 
rejas de cromosomas (dos veces el número de 
cromosomas que se encuentra en los game¬ 
tos); 2 n. 

diploidización Proceso que se da en algunas 
floridofíceas (rodofíceas) en las cuales una 
célula hapioide especializada (célula auxiliar) 
recibe un núcleo zigótico diploide u otro 
derivado de éste. 

discoidal Redondeado y/o aplanado, con los 
bordes redondeados. 

diseminulo Porción de una planta que da ori¬ 
gen a una nueva pianta. 

distal Alejado del punto de fijación. 

üistromatico Dicese del talo formado por dos 
capas de células. 

división conjugada División simultánea de los 
dos núcleos de una célula dícarictida. 

DNA (ácido desoxirrioonucleico) Principal com¬ 
ponente (genético) de los cromosomas; inter¬ 
viene en la transmisión de la herencia. 

drupa Tipo de fruto carnoso que contiene ge¬ 
neralmente una semilla, encerrada en un en- 
docarpo petreo, por ejemplo, la cereza. 

Grupeóla Pequeño iruto en forma de drupa. 

“duise % * Preparado comestible a base de Rh.o- 
d y mema (rodófitos); producto comerciali¬ 
zado. 

ecklio Estructura (con frecuencia en forma de 
copa) en la cual se forman las ecidiós- 
poras. 

ecidióspora Espora dicariótica producida en un 
ecidio de las uredinales (heterobasidiomi- 
cetes). 

ectexina Capa externa de la exina de los granos 
de polen o de las esporas de plantas vascula¬ 
res y briófitos. 


ectofloica Disposición del floema en la parte 
externa del xilema. 

ectoplasma Parte periférica del citoplasma de 
las células bacterianas, que generalmente se 
tiñe con mayor intensidad que la zona in¬ 
terna. 

efuso Dícese de los basidiocarpos extendidos 
sobre la superficie del sustrato o aplanados. 

efuso-reflexo Se aplica a los basidiocarpos con 
una parte resupinada unida al sustrato y una 
parte superior periférica que se extiende 
hacia fuera formando un principio de som¬ 
brero. 

eláter Célula hidroscópica estéril, que en. la 
cápsula de muchas hepáticas se encuentra 
entre las esporas; en Equisetum, parte exter¬ 
na de la meióspora. ^ 

elemento criboso. Cada una de las células que 
constituyen un tubo criboso. 

embriogenia Formación del embrión. 

embrional, tubo Fila de células producidas por 
la fila basal de células suspensoras en el em¬ 
brión de las plantas vasculares; denominado 
también suspensor secundario. 

enación Protuberancia formada sobre cualquier 
superficie vegetal, pero normalmente se apli¬ 
ca a la formada localmente sobre un tallo. 

tmdarco Tipo de maduración del xilema en 
donde los elementos xilemáticos más anti¬ 
guos tei protoxilema) están próximos al cen¬ 
tro del eje. 

endexina Capa interna de la exina de los gra¬ 
nos de polen o de las esporas de plantas 
vasculares y briófitos. 

endocarpo Capa interna de la pared del car¬ 
pelo, o del pericarpo del fruto (en los antó¬ 
fitos). 

endodermis Capa interna de tejido cortical que 
se encuentra en las plantas vasculares; con 
frecuencia presenta células con las paredes 
engrosadas sobre la superficie periclinal, con 
o sin bandas de Caspary, y que con frecuen¬ 
cia envuelve cada uno de los haces vascu¬ 
lares. 

endófito Planta que vive en el interior de otra. 

endógeno Desarrollado desde dentro; en las 
jungermanniales (hepáticas), se aplica al tipo 
de ramificación producida a partir de células 
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caulinares internas, que se abre paso a través 
de las células maduras. 

endosperma Reserva alimenticia celular de los 
antófitos originada después de una doble fe¬ 
cundación. 

endóspora Espora formada en el interior de 
una célula vegetativa; en los esquizomicó- 
fitos, espora resistente, provista de paredes 
gruesas; en los cianófitos, espora de membra¬ 
na delgada; este término se emplea también 
para designar la capa interna de la pared 
esporal. 

endospórico Tipo de desarrollo de un gametóñ- 
to dentro de los límites de la pared esporal. 

endostoma Peristoma interno. 

endotecio Capa interna de células que se en¬ 
cuentra en las primeras fases del desarrollo 
embrionario de la cápsuia de ios bnófiios. 

engrosamiento anidar Cada uno de los engrasa¬ 
mientos secúndanos de las tráqueas y tra- 
queidas. 

engrosamiento escalariíorme Pared secundaria 
formada por materiales depositados en forma 
de escalera en los elementos de las tráqueas 
y de las traqueidas. 

engrosamiento reticulado En las traqueidas y 
tráqueas, engrosamiento de la pared secunda¬ 
ria en forma de red. 

entomofilia Polinización realizada por insectos. 

entrecruzamientos Intercambio de material ge¬ 
nético por ruptura y soldadura cruzada entre 
cromátidas hermanas. 

entrenudo Parte del eje situada entre dos nu¬ 
dos. 

enucleado Carente de núcleo. 

epicótilo Parte de una semilla situada sobre los 
cotiledones, que al desarrollarse originará el 
brote (es decir tallos, hojas, etc.). 

epidermis Capa o capas de células que revisten 
las plantas. 

epífito Planta que crece sobre otra, sin estable¬ 
cer ninguna relación nutricional con ella. 

epifragma En la mayoría de las politríquidas 
(musgos), membrana escariosa pluricelular 

; que queda tapando la boca de la cápsula una 
vez desprendido el opérculo; corresponde al 
ápice dilatado de la columela. 


epigeo Que se desarrolla sobre la superficie del 
suelo. 

epígino Situado sobre el gineceo, en los antó¬ 
fitos. 

epimacio Proliferación carnosa que en las po- 
docarpáceas (coniferófitos), recubre el óvulo. 

epiteca Mitad externa de la pared celular, o 
frústulo, de la célula de las bacilariofíceas. 

epitecio Capa de la superficie himenial del ape¬ 
teció formada por los ápices de las paráfisis 
apretadamente dispuestos, y que con fre¬ 
cuencia forma una capa de color vistoso. 

equinado Recubierto de espinitas. 

ergosterol Véase esterol. 

eroso irregularmente desgastado, como si estu¬ 
viera raído. 

escabro Rugoso o escamoso. 

escamas int«seminaJes Escamas situadas entre 

las semillas de un ginostróbilo, o de un ova¬ 
no, compuestos. 

escarificar Desgastar o cortar la cubierta semi¬ 
nal para estimular la germinación. 

esclereida Célula del esclerénquima no alargada, 
sino aproximadamente isodiamétrica, y cor 
frecuencia muy ramificada 

esclerénquima Tejido constituido por célu«a: 
con paredes muy lignificadas. generalmente 
muertas en su fase de madurez. 

esclerocio En los mixomicetes, fase de resisten¬ 
cia. de estructura plasmodial y consistencia 
dura; en los eumicetes, euerpo perdurante 
constituido por una masa endurecida de hi- 
fas, y con frecuencia de tamaño redondeado. 

escuámula Pequeño lóbulo, laxamente fijo a! 
sustrato, de los liqúenes escuamulosos. 

escuamuloso Tipo de crecimiento de algunos 
liqúenes, parecido al foliáceo, pero con nu¬ 
merosos lóbulos del talo o escuámula, peque¬ 
ños y laxamente unidos al sustrato. 

espádice Espiga con un eje carnoso o suculento, 
que sostiene la inflorescencia de las arales 
(antófitos). 

espatulado En forma de espátula; en forma de 
cuchara. 

especie Unidad taxonómica en la cual los orga¬ 
nismos que en ella se incluyen poseen uno o 
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m ás caracteres distintivos y generalmente se 
entrecruzan libremente. 

^rmacio Célula inmóvil que funciona como 
un gameto masculino en algunos ascomicetes, 
uredinales (basidiomicetes) y en los rodofi- 

tos. 

espermatangio Estructura que en los rodófitos 
produce uno o más espermacios. 

espermogonio Estructura en forma de botella 
que produce los pequeños espermacios. en 
algunos ascomicetes y en las uredinales (basi- 

diomicetes). 

espiguiDa Unidad de ¡a inflorescencia de las 
gramíneas íantófitosi. 

espirilo Forma morfológica helicoidal o espiral 
de la célula bacteriana. 

espora Nombre genérico de una estructura re¬ 
productora , generalmente unicelular, pero 
pluricelular en algunos eumicetes. y, rara¬ 
mente. en los briófitos. 

espora oolarüocular Ascóspora hquémea carac¬ 
terizada por la presencia de un septo medio 
grueso que le da el aspecto de >= s P ora btee- 

lular. 

esporangio Estructura en la cual se producen 
esporas; unicelular en las algas hongos y 
bacterios; en los briófitos y pletM vascula¬ 
res, es pluricelular, con una capa esiem de 
células protectoras. 

esporangióforo Rama especial portadora de es- 
porangios. 

esporangíolo En algunos mucoraks (ficomice- 
tes) pequeño esporangio con de una a unas 
pocas esporas, y carente de columela. 

esporangióspora Espora producida en un espo- 
rangio. 

esporocarpo Estructura pluricelular portadora 
de esporas; cuerpo fructífero. 

esporofilo Apéndice foliáceo portador de espo- 
rangios. 

esporófito Planta productora de esporas (gene¬ 
ralmente diploide) y productora de meiospo- 

ras. 

esquizocarpo Fruto seco, mdehiscente, que se 
escinde en segmentos al llegar a la madurez. 

Artrtrocnnmfilo de los antófitos, típi- 


sostenidos por un filamento; pieza del andro- 
ceo. 

estatóspora Tipo de célula de resistencia forma¬ 
da en el interior de una célula y con frecuen¬ 
cia ornamentada. Las presentan algunos cri- 
sófitos y xantofíceas. 

estéfanoconto Provisto de un anillo de flagelos 
en la parte anterior. 

estela Cilindro vascular constituido por medula, 
xilema, floema y penado. 

esterigma Diminuta papila que corresponde a la 
implantación de las esporas sobre el basidio 
(basidiomicetes). 

esterol Tipo de compuesto orgánico que se en¬ 
cuentra presente en algunas plantas, posible¬ 
mente como sustancia de reserva: los esteró¬ 
les principales son ergosterol, fucosterol y 
sitosterol. 

estigma Superficie receptora del carpelo. 

estigma ocular Orgánulo rico en carotenoides, 
de color rojo o anaranjado, que se encuentra 
en las células nadadoras de muchas algas. 

estipe Pedúnculo carente de tejido vascular; 
puede ser unicelular o pluricelular. 

estipitado Provisto de un estipe o de un pedún¬ 
culo especial. 

estípula Cada un3 de las piezas que, en número 
de un par, se encuentran en la base del 
peciolo. 

estolón Vástago o ramita aérea; en los eumice- 
tes, hifa aérea, normalmente provista de ri¬ 
zoides y de esporangióforos en los puntos de 
contacto con el sustrato; en las plantas vas¬ 
culares, tallo aéreo, normalmente prostrado. 

estoma Poro existente en la epidermis y consti¬ 
tuido por dos células estomáticas general¬ 
mente de forma arriñonada. 

estrellado En forma de estrella. 

estría Fila lineal de puntos que se encuentra en 
las valvas de algunas bacilariofíceas. 

estriado Provisto de líneas o estrías. 

estróbilo Grupo o agregado laxo de esporofilos 
y de brácteas asociadas con ellos. 

estroma Masa compacta constituida por células 
de un hongo, o por una mezcla de células 
del hongo y células del hospedante, sobre la 
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ficobiiina Pigmento hidrosoluble, parecido al 
pigmento biliar, que se encuentra en los cia- 
nófitos. rodófitos y en las criptofíceas. 

ficobionte Componente algal de un liquen. 

s 

ficocianina Pigmento ficobilínico azul que se 
encuentra en los cianófitos, rodófitos y en 
las criptofíceas. 

ficocoloide Sustancia coloidal compleja produ¬ 
cida por algas, especialmente por algunos 
feófitos y rodófitos. 

ficoeritrina Pigmento ficobilínico rojo que se 
encuentra en los cianófitos, rodófitos y en 
las criptofíceas. 

filamento Protuberancia, estructura o tipo de 
organización en forma de hilo; en ios antó- 
fitos. el pedúnculo del estambre que sostiene 
la antera. 

filamentoso Forma de crecimiento o tipo mor¬ 
fológico alargado, en forma de hilo. 

filidio Apéndice foliáceo aplanado en los brió- 
fitos; se le denomina también hoja, aunque 
carece de todo tejido vascular. 

filiforme En forma de filamento. 

íilóclado Lobulo extendido y apianado, en for¬ 
ma de hoja, de ias ramas de Phyliocladus 
(coniferófitos) y de algunos antófitos. 

filogenia Estudio de las interrelaciones entre 
ios grupos de organismos como reflejo de su 
historia evolutiva. 

fílum Una de ias principales categorías emplea¬ 
das en la clasificación de los organismos (con 
frecuencia reservada al reino animal). 

fitoplancton Conjunte de seres vivos acuáticos 
de movimiento pasivo o de poder natatorio 
débil. 

flagelado Se aplica a las células que poseen 
orgánulos adaptados al movimiento; también 
se aplica a un tipo de organización o tipo 
morfológico. 

flagelífero Portador de flagelos. 

flagelo Largo orgánulo ceiular en forma de pes¬ 
taña que permite el movimiento de las célu¬ 
las móviles; se distingue de los cilios por el 
tipo de movimiento producido. 

flagelo barbulado Flagelo provisto de muchos pe¬ 
los finos o mastigonemas, implantados en una o 
dos filas sobre toda la longitud del flagelo. 


flagelo liso Flagelo de superficie desprovista de 
mastigonemas: puede tener una región dista 1 
más delgada. 

floema Tejido de las plantas vasculares encarga¬ 
do de conducir y distribuir los alimentos. 

flor completa Flor provista de estambres y de 
carpelos en una sola flor. 

flor imperfecta Flor que carece de estambres o 
de carpelos. 

floridósido Sustancia de reserva de algunos ro¬ 
dófitos. 

foliáceo Con forma de hoj 3 en los liqúenes, 
tipo de crecimiento en el cual el talo, aplana- . 
do y prostrado. puede ser fácilmente des¬ 
prendido del sustrato; en las algas, tipo de 
talo aplanado, y normalmente recto y en 
forma de hoja. 

folículo Fruto seco de un solo carpelo que se 
escinde a lo largo de una sutura. 

fosita Zona más delgada de la pared celular. 

fotoautótrofo Planta autotrófica que saca la 
energía necesaria para su metabolismo de la 
luz solar. 

fotorreceptor Orgánulo considerado como sen¬ 
sible a la luz; apaiece como un cuerpo hin¬ 
chado próximo a la base del flageio, en algu¬ 
nos euglenófitos. 

fototropismo Crecimiento direccional como 
respuesta a un estimulo en forma de ;uz. 

fragmentación Escisión en vanas partes. 

fronde Hoja de helécho, o estructura foliácea 
parecida. 

frondiforme Foliáceo; en aigunos musgos, en 
forma de lámina umestratificada y erecta. . _ 

fructificación Organo reproductor o estructura 
que lo produce. 

frústulo Cada una de las mitades de la pared 
celular silicificada de las bacilariofíceas. 

fruticuloso Tipo de crecimiento de los liqúenes 
en el cual el tallo tiene forma de arbolito y 
está en general bien ramificado. 

fruto Gineceo maduro que comprende además 
parteé florales accesorias asociadas. 

fruto complejo Fruto formado por soldadura 
de los carpelos de varias flores sobre un 
receptáculo común. 
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fruto compuesto Fruto formado por la fusión 
de muchos carpelos separados que se encon¬ 
traban en una sola flor. 

fruto simple Fruto originado a partir de un 
solo carpelo o de un solo ovario compuesto 
de una flor. 

fucoidina Ficocoloide que se encuentra en las 
paredes celulares y en los espacios intercelu¬ 
lares de los feófitos (producto comerciali¬ 
zado). 

fucosterol Véase esterol. 

fucoxantina Pigmento xantofilico característico 
de los crisófitos y de los feófitos. 

funori Ficocoloide de algunos rodófitos (pro- 
ducto comercializado). 

gemación Tipo de reproducción asexual en ia 
cual se forma una pequeña protuberancia 
aue acaba separándose de la célula progeni¬ 
tor. 

género de órgano Nombre de género aplicado a 
partes de plantas fósiles que pueden ser si¬ 
tuadas dentro de una familia; género morfo¬ 
lógico. 

género morfológico En los hongos, nombre de 
género basado sobre la morfología de estruc¬ 
turas asexuales; en plantas fósiles, nombre 
aplicado a fósiles de órganos que tienen b 
misma forma o morfología. 

heterocarió.tico Se aplica al micelio en el que 
se encuentran dos o más tipos de núcleos 
genéticamente distintos. 

heterogéneo Diferente o desigual; heterozigó- 
tico. 

heteroico Se aplica a las royas (hongos parási¬ 
tos) que requieren dos plantas hospedantes 
para completar su ciclo vital. 

heterómero Talo de un liquen en el cual las 
células algales se encuentran concentradas en 
una determinada capa, lo cual da al talo un 
aspecto estratificado. 

heteromorfo Morfológicamente desigual. 

heterósporo Productor de meiósporas de dos 
tamaños diferentes, una de las cuales se des¬ 
arrolla originando un gametófito femenino y 
la otra dando un gametófito masculino. 

heterotalismo En las zigomicétidas (ficomice- 
tes) y en los basidiomicetes, con talos separa¬ 


bles en dos o más estirpes sexuales morfoló¬ 
gicamente parecidas, y en las cuales sólo se 
produce la conjugación cuando se emparejan 
dos tipos compatibles; en las euascomicéticas 
(ascomicetes) este término se ha aplicado a 
las especies hermafroditas y autoestériles, pe¬ 
ro se aplica con mayor propiedad sólo a los 
hongos que carecen de gametangios masculi¬ 
nos y femeninos diferenciables. 

heterotriquia Presencia de filamentos erectos 
que parten de una porción prostrada del or¬ 
ganismo, en algunas algas y en algunos brió- 
fitos. 

heterozigoto Provisto de dos genes (o alelos) 
distintos, en el mismo locus de cromosomas 
homólogos. 

hidrofüia Polinización realizada por el agua. 

hifa Cada uno de ios filamentos tubulares que 
constituyen el micelio. 

hifa ascógena Hifa que se desarrolla a partir de 
ia superficie ascogonial después de la nlasmo- 
gamia y origina las aseas. 

higroscópico Que absorbe fácilmente humedad 
y la conserva: se aplica a ciertas células o 
estructuras que reaccionan ante ios cambios 
de humedad. 

hilo Marca que queda en el antiguo punto de 
unión entre el funículo y la semilla. 

himenio Agregado de aseas o de basidios y de 
estructuras estériles con ellas relacionadas, 
formando una capa continua; denominado 
también capa fértil. 

hipanto Receptáculo en forma de tubo sobre el 
cual, en algunos antófitos se implantan el 
cáliz, la corola y el androceo. 

hipnóspora Espora, formada en el interior de la 
célula madre, que segrega una nueva pared. 

hipocótiio Parte de la plántula situada bajo los 
cotiledones (puede comprender la raíz). 

hipodermis Capa de células inmediatamente si¬ 
tuadas en el interior de la epidermis. 

hipófisis Apófisis engrosada. 

hipofleo Talo que se desarrolla bajo la super¬ 
ficie de la corteza. 

hipogeo Que se desarrolla bajo la superficie del 
suelo. 


hipógino En los antófitos. situado debajo del 
gineceo; en algunos rodófitos, situado bajo el 

carpogonio. 

hipo talo Lámina delgada, brillante, membrano¬ 
sa y adherente, situada en la base de las 
fructificaciones de los mixomicetes. 

hipoteca Mitad celular interna, o frústulo, de la 
célula de las bacilanofíceas. 

hipotecio Capa o zona sobre la cual se encuen¬ 
tra el himenio en un apotecio. 

histógeno Meristemo existente en la raíz o en 
el brote, que. en las plantas vasculares origi¬ 
na un determinado sistema de tejidos por 
diferenciación. 

hoja compuesta Hoja con el limbo dividido en 
folíolos. 

hoja simple Hoja de limbo indiviso o incomple¬ 
tamente dividido, nc compuesta. 

hojas periqueciales Hojas que rodean o recu¬ 
bren parcialmente los arquegonios de algunas 
hepáticas y de ia mayoría de los musgos. 

hoiitas perigomales Hojitas que se encuentran 
rodeando los an tendí os de algunos musgos y 
hepáticas; en las jungenr.anniales, se conocen 
también con el nombre de brácteas perigo- 

niales. 

holocárpico En algunos ficomiceles. talo en e¡ 
cual la totalidad de! protoplasto se hace re- 
productora. 

homocariótico Se aplica al micelio en el cual 
todos los núcleos tienen la misma constitu- 
ción genética. 

homólogo Se emplea para referirse a estructu- 
ras que tienen un origen similar (por ejem¬ 
plo, cromosomas). 

homómero Talo de liquen en el cual las células 
algales se encuentran dispersas por todo su 
espesor, lo cual le confiere un aspecto no 

estratificado. 

homósporo Que produce meiósporas de un so- 
lo tipo. 

homotalismo En las zigomicéticas (ficomicetes) 
y en los basidiomicetes que carecen de game¬ 
tangios masculinos y femeninos bien diferen¬ 
ciados, el caso en que un solo talo es capaz 
de reproducirse sexualmente sin mediar la 
intervención de dos talos diferentes; en los 
ascomicetes, se usa a veces en forma inade- 


cuada en el caso de especies hermafroditas y 
autofértiles. 

homozigótico Provisto de genes (no alelos) 
idénticos, situados en el mismo locus y sobre 
cromosomas homólogos. 

hormogonio Segmento pluricelular capaz de re¬ 
alizar un movimiento de deslizamiento, pro¬ 
pio de algunos cianófitos filamentosos. 

hospedante Organismo vivo que actúa de sus¬ 
trato y/o de fuente de energía para otro 
organismo. 

impronta Resto fósil vegetal (normalmente de 
hoja o de tallo) originado por compresión 
sobre una superficie, durante la formación 
del estrato rocoso. 

incrustante Adherente y completamente cubier¬ 
to de caliza, como ocurre en algunos de los 
rodófitos coralinos prostrados. 

incuba Tipo de inserción foliar que se encuen¬ 
tra en las jungermanniaies (hepáticas», en ia 
cual el borde superior de la hoiita recubre el 
borde inferior de la hoia situada inmediata¬ 
mente encima y en el mismo lado Ge; taliito. 

incurvación Curvatura, o arrollamiento hacia 
dentro. 

indusio Proliferación del tejido foliar que recu¬ 
bre los soros de muchos piendofitos. 

inflorescencia Conjunto de flores agrupadas so¬ 
bre un mismo eje. 

inoperculado Se aplica a los musgos cuyos es¬ 
porangios liberan las esporas mediante la 
abertura según un desgarrón o un opérculo 
de forma irregular. 

integumento Capa o capas celulares externas 
del óvulo que recubren el ginosporangio. 

intercalar Inserto entre dos células o entre dos 
tejidos. 

intercambio de segmentos Intercambio de seg¬ 
mentos no homólogos entre dos cromoso¬ 
mas. 

intersticio foliar Región del tejido parenquimá- 
tico de donde parte un rastro foliar que sale 
del tejido vascular del tallo. 

intina Capa interna y delgada de la pared de 
las esporas o de los granos de polen. 

introrso El estambre cuya antera se abre hacia 
la parte central de la flor. 
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invaginación Repliegue haca dentro 

inversión Mutación en la cual un segmento de 
un cromosoma o de la secuencia de genes se 

coloca al revés, en relación con el resto del 
cromosoma. 

ÍnVO form r) EnV °' tUra: en ,os gnetófitos. disco en 

l°Z T que reCUbre Pumente el 
Ovulo, en los antófitos. brácteas que recu¬ 
bren parcialmente a cada inflorescencia. 

involuto Con los bordes arrollados hacia dentro. 

isidio Protuberancia ríg.da de la parte superior 
de un liquen, que puede desprenderse y ac- 

íegetaflv" 0 Pr ° PágUl ° h —^ción 
isoconfo Provisto de flagelos de igual longitud 

i-sodiamétrico Con todos los diámetros sensible¬ 
mente iguales; se emplea en el caso de célu¬ 
las cuya longitud y anchura sQn aproxm)ada 
mente iguales. 

¡sogamia Fusión entre gametos del mismo ta¬ 
maño y morfológicamente iguales. 

isomorfo Morfológicamente uniforme. 

kombú Producto comest.ble preparado con al¬ 
gunas laminariales (feófitos). 

labelo Pane alta de la flor de las orquídeas 
(orinada por modificación de un pétalo. 

laguna Espac.o ex.stente en ^ ^ q ^ ^ 
tei.do; normalmente se aplica a grandes cav,. 
dades intracclulares. o a espacios aeríferos 

tallo o" de la^rai z ?arénquín,a - - -Ja. de, 

feófitos ' parte •—* -v 

lámina plasmodésmica Lámina media y pa r e d 

zzssr—- - -s 

1 “"™J.Í 

rtstico de los feófitos. 

laminilla Lámina o capa; estructura subm.cros- 
uópica del cromopiasto, sobre la cual se en¬ 
cuentran los pigmentos; en los bnófítos se 

a a mod 3 H d f daS P ° rciones 0 P^as de tejido 
a modo de lengüetas situadas sobre la super- 

uZ al de ‘ U, ° ° de las bojitas; en los 

foró H'^ 165 ' 13 P3rte lamínar del bimenó- 
toro de las setas. 


lanceolado Estrecho y atenuado hacia cada ex- 
tremo. 

“iaver- Nombre genérico dado a los preparados 
secos comestibles de algas como Ulva (laver 

SSt T" m) y Porphyra ,Iaver 

lenticular En forma de lente biconvexa. 

Jeptorna Región delgada de la exina situada en 
n Pd |° d,SIaI de un e ™ 0 de polen, que 

" U “'o“ tÚ * p “'° ““ d ‘ « 

UrH rr^ ta , T “» ■<' ■‘■«tono dd ^ 

rimo tn =1 cual es ™, so |, célula ^ 
dial ,a qU e se desarrolla para dar ongen al 

ser n* 11 * 10 - eSte tlp ° de es P oran »os suelen 
ser pequeños, con la pared constituida por 

una sola capa de células, y producen un 
pequeño numero de esporas. 

''TcaT , Pl r ,dÍ ° ÍnCOl0r °- « ena «bnente de¬ 
dicado al almacenaje de almidón en la ma- 

yoria de las plantas verdes, 
leucosina Véase crisolaminarina. 

Uana tiI[Tl ,eñ ° Sa tfePad ° ra ' es P ecia lmente 
típica de los países tropicales. 

“gnina Polisacárido complejo que se encuentra 

!Ln S T Primaha ' ; y secundarias de 
¿igunas plañías vasculares. 

" ! “''ob,. Ex ,r si4 ”-“ r ™ a di , “ 8ü " 1 «-•. 

sobr. ¡a auperticie adaxial de las hojas v d e 
poros* 0 ™* 105 dB ¡ ° S ‘ ¡COpoáófitos betérós- 

,Ímb d 0 e iatír P,anUS ap!a " ada 

línea siíonada Linea de evolución de las algas 
'erdes (cíoroficeas) que comprende organis¬ 
mos con talos plurinucleados. 

línea tetrasporínea Sene evolut.va de las algas 
verdes (clorofíceas) que v a desde el tipo pal- 
nieloide al tipo filamentoso. 

línea volvocínea Sene evolutiva de las algas 

r£ f ¡— ün ejempi ° de eiias « 

con céiuias - 

1ÍqU atnos r ‘ ÍSaCárid0 d£ reSem “**■* en 
algunos liqúenes; con la solución yodo-yodu¬ 
rada da una reacción negativa. 

lireüno Largo y estrecho. 
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lobulado Dividido en lóbulos. 

lóculo Compartimiento, cavidad o cámara; en 
los ascomicetes, cada una de las cámaras es¬ 
tomáticas que contienen las aseas; en los 
antófitos, cavidad del ovano que contiene los 
óvulos. 

lofótrico Provisto de flagelos reunidos en un 
pincel sobre uno o ambos polos en una célu¬ 
la bacteriana. 

lorica Cápsula envolvente que queda separada 
del protoplasto, en algunas algas. 

luteína Pigmento xantofílico existente en las 
plantas vasculares, embriófitos y en muchas 
algas. 

mamila Protuberancia grande y redondeada (ti¬ 
po de ornamentación de la pared esporal). 

manana Sustancia de naturaleza polisacarídica 
que se encuentra en las paredes celulares de 
algunos rodófitos, clorofíceas y levaduras. 

manitol Alcohol sacarídico que forma parte del 
polisacárido laminarina. 

manoglicerato Sustancia de reserva de naturale¬ 
za $acaríd:ca que se encuentra en algunos 
rodófitos. 

mastigonema Filamento o prolongación en for¬ 
ma de pestaña que se encuentra implantado 
sobre toda la longitud de algunos flagelos; se 
denomina también bárbuia. 

masula Segmento del peripiasmodio que deriva 
dei esporangio de Azoiía tpcerófitos); cada 
másula contiene muchas andrósporas. o en la 
megásDora. una másula rodea la megáspora y 
las otras tres se implantan en el ápice de la 
megáspora a modo de un casquete. 

medula Tejido parenquimático que se encuen¬ 
tra en el centro de las raíces, de los tallos, o 
de ambos. En los liqúenes, región interna dei 
talo; también región interior en los feófitos y 
en los rodófitos. 

megafilo Provisto de grandes hojas, con varios 
o muchos nervios. 

megáspora Gran meióspora de algunos iicopo- 
dófitos y pterófítos que constituye el game- 
tóñto femenino. 

megasporangio Meiosporangio que produce de 
ordinario de una a cuatro megásporas. 

megasporofilo Apéndice foliáceo portador de 
megasporangios. 


meiocito Célula madre de la meióspora, o célu¬ 
la en la cual se producen meiósporas. 

meiosis División reduccional en la cual el nú¬ 
mero de cromosomas se reduce desde el esta¬ 
do diploide ( 2 n) al haploide (n). 

meióspora Espora producida por meiosis, con 
una reducción del número de cromosomas 
desde diploide a haploide (esporas normal¬ 
mente producidas de cuatro en cuatro). 

meiosporangios Estructura en la cual se produ¬ 
cen esporas por meiosis (división reduccional). 

mericarpo Parte de un fruto formada por es¬ 
cisión de un fruto completo. 

meristela Unidad vascular individualizada de 
una dictiostela. 

meristemo Tejido dedicado a la formación de 
nuevas células. 

meristemo intercalar Meristemo situado a una 
cierta distancia del ápice. 

meristodermis Capa externa de células meriste- 
máticas (epidermis) de algunos feófitos. 

meromixis Término general que designa los di¬ 
versos tipos de intercambio genético que se 
realizan en algunos esquizomicófitos; en ellos 
se realiza un transporte unidireccional de ma¬ 
terial genético. 

mesarco Tipo de maduración del xiiema prima¬ 
rio de un punto central hacia la periferia; es 
decir, de este modo los elementos xilemáti- 
cos más antiguos (protoxilema) están rodea¬ 
dos por raetaxilema, de más reciente forma¬ 
ción. 

mesocarpo Capa intermedia de la pared del pe¬ 
ne arpo o del carpelo. 

mesófito Planta que vive en condiciones inter¬ 
medias de humedad. 

mesoma Parte de un eje situada entre las suce¬ 
sivas ramificaciones del teloma. 

metábolo Capaz de cambiar de forma, como 
ocurre en las células de muchos euglenófitos. 

metaxilema Xiiema primario formado secunda¬ 

riamente después de la formación del proto¬ 
xilema; en general, el alargamiento celular se 
ha completado ya o está a punto de hacerlo. 

mezcla vertical Mezcla completa de una pieza 
de agua desde la superficie hasta el fondo, 
debida a diversos factores ecológicos. 
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micelio Conjunto de hifas; el talo vegetativo de 
un hongo. 

micobionte Componente fúngico de un liquen. 

micorriza Interrelación simbiótica entre un 
hongo y una raíz, o una estructura radici- 
forme. 

microfibrilla Unidades submicroscópicas 

microfilo Provisto de hojas pequeñas con un 
solo nervio y con rastro foliar, como en los 
psilófitos y en los licopodófitos. 

microfósil Partícula fósil microscópica, que 
puede ser una espora, grano de polen, tra- 
queida. trozo de cutícula, pequeña alga, hon¬ 
go. etc. 

micrópilo Pequeña abertura alargada del óvulo, 
formada per fusión incompleta de ios integu¬ 
mentos. 

micróspora El mas pequeño ae los uos tipos de 
meiósporas de algunos licopodófitos y pteró- 
fitos neterósporos. que originará el gametófi- 
to masculino. 

microsporangio Meiosporangio de las plantas he* 
terósporas, que produce muchas micrósporas. 

microsporofilo Apéndice foliáceo portador de 
microsporangios. 

mitóspora Espora producida por mitosis, carac¬ 
terizada por poseer el mismo número de cro¬ 
mosomas que la célula madre. 

mitosporangio Estructura productora de espo¬ 
ras por meiosis (división ecuacional). 

mixameba Célula ameboidal desnuda caracterís¬ 
tica de algunos mixomicetes. 

mixótrofo Fotoautótrofo capaz de utilizar 
compuestos orgánicos existentes en el medio; 
puede denominarse también heterótrofo fa¬ 
cultativo. 

monadelfo Provisto de estambres soldados en 
un solo grupo. 

monarco Provisto de protoxilema en un polo. 

moniliforme En forma ristra de esferita o de 
collar; se emplea algunas veces para describir 
la cromatina del núcleo. 

monocariótico Tipo de hifa en el cual cada 
compartimiento contiene un solo núcleo ha- 
ploide, por ejemplo, el micelio primario de 
los basidiomicetes. 


monocotiledóneas Grupo de plantas con flores 
(antófitos) que carecen de cámbium funcio¬ 
nal y poseen un solo cotiledón, un taiio 
polistélico y las piezas florales en número de 
tres o múltiplo de tres. 

monofilético Originado por evolución a partir 
de un solo grupo ancestral. 

monoico Dícese de las plantas con semilla en 
las cuales los estróbilos poliníferos y ios ovu- 
líferos, si bien están separados, se forman 
sobre la misma planta. 

monopódico Provisto de un eje de crecimiento 
dominante. 

monorrasgado Se aplica a las meiósporas cor. 
una sola sutura, que se han producido ?r. 
una tétrade lineal. 

monóspora Espora única producida por meta¬ 
morfosis de una célula vegetativa, el monos- 
porangio; característica de los rodófitos. 

monosporangio Célula vegetativa que sufre una 
metamorfosis y produce una ernora única: 
característico de algunos rodófitos. 

monostromático Con un talo constituido por 
una sola capa de céiulas. 

monótrico Con un solo flagelo, implantado ei 
uno ae ios polos de una célula nactenana 

mucopéptido Material proteico complejo que 
confiere a la pared bacteriana su rigidez. 

multiaxial Eje principal (central) constituido 
por muchos filamentos paralelos o casi para¬ 
lelos. 

multiestratificado Con muchas capas. 

multiseriado Provisto de muchas filas de célu¬ 
las. 

mutación Cambio en la composición genética. 

mutación puntual Cambio producido en la es¬ 
tructura de un gen; se conoce también como 
mutación génica. 

nanoplancton Plancton compuesto por células 
de dimensiones inferiores a 70 ó 75 mieras. 

nectario Organo en el cual se segrega néctar. 

nervio central Nervio medio de una hoja. 

nervio falso Células especializadas que sostie¬ 
nen el borde del delicado limbo de-algunas 
himenofiláceas (pterófitos). 



nodular Que presenta protuberancias redondea- 
das o verrucosas. 

non Preparado comestible a base de Porphyra 

11 (rodófitos) desecada; conocida también con 
el nombre de laver púrpura. 

núcela Meiosporangio o pared esporangial que 
encierra el ginogametófito, en el óvulo de los 

espermatófitos. 

núcleo polar Se llama así a uno de los dos nú¬ 
cleos que emigra al centro del ginogametofito 
de los antófitos, para terminar fusionándose 
con otros núcleos para formar el endos- 
perma. 

núcula En las carofíceas, estructura reproduc¬ 
tora femenina que comprende e! oogomo y 
células protectoras externas 

nudo Punto del eje en conde están implantadas 
una o más piezas de la planta. 

obligado Se aplica en general a los organismos 
parásitos que sólo pueden tener este tipo de 
vida. 

ontogenia Desarrollo de un organismo en sus 
varias fases, desde sus inicios hasta la ma¬ 
durez. 

oogamia Producción de gametos er. la cual el 
femenino es grande e inmóvil y el masculino 
pequeño, móvil o inmóvil. 

oogonio Gametangio femenino constituido por 
una sola célula (se encuentra en los hongos y 
en las algas). 

oosfera Ovulo o gameto femenino producido 
en un oogonio (ficomicetes). 

oóspora Espora en fase de reposo, de pared 
gruesa, formada por algunos ficomicetes a 
partir de una oosfera fecundada. 

operculado Dícese de los esporangios o aseas 
que se abren por un pequeño opérculo o 
tapadera. 

opérculo Casquete o tapadera; en los hongos, 
es una parte de la pared celular; en las bríi- 
das, es un fragmento del tejido multicelular 

de la cápsula. 

orden morfológico Entre los deuteromicetes, 
orden establecido basándose en una genera¬ 
ción imperfecta (por ejemplo, asexual). 

órgano Parte de una planta distinta y diferen¬ 
ciada, constituida por tejidos. 


organulo Parte de una célula (por ejemplo, un 
flagelo o un cloroplasto). 

ornitofilia Polinización realizada por aves. 

ortótropo Posición del óvulo sobre el carpelo, 
dirigido hacia arriba, con el micrópilo en 
dirección opuesta a la placenta y situado 
sobre un corto funículo (antófitos). 

ostíolo Abertura o poro. 

ovario infero Ovario situado por debajo del 
receptáculo. 

ovario supero Ovario situado por encima del 
receptáculo. 

óvulo Esporangio rodeado por un integumento, 
que por fecundación y subsiguiente madura¬ 
ción origina una semilla. 

paleobotánico Especialista en ei estudio de 
plañías fósiles y de sus relaciones con e: 
medio y ia edad ue las rocas. 

paiinoiogm Estudio de les granos de polen y 
de las esporas. 

paimeloide Tipo de crecimiento o tipo morfo¬ 
lógico, caracterizado por ia presencia ac célu¬ 
las aisiadas encerradas en grupos er. una ma¬ 
triz gelatinosa. 

papila Protuoerancia o relieve redondeado. 

papiloso Con pequeños relieves redondeados, 
como ocurre en la ornamentación de muchas 
esporas y paredes celulares. 

parafilo Proliferación filamentosa o foliácea 
que aparece sobre el tallito. cerca de la base 
de las hojitas, en algunas bríidas pleurocárpi- 
cas y en algunas hepáticas. 

paráfisis Pelo o filamento estéril, en los ascomi- 
cetes, hifa estéril existente en el himenio; en 
los feófitos y en los briófitos, pelo unicelular 
o pluricelular relacionado con los esporangios 
o con los gamentangios. 

paramtlo Polisacárido de reserva, constituido 
por uniones 0. 1-3 glucósido, que se encuen¬ 
tra en los euglenófitos. 

parasexualidad (ciclo parasexual) Mecanismo de 
recombinación de la sustancia hereditaria ba¬ 
sado sobre el ciclo mitótico en vez de serlo 
sobre el ciclo sexual;está en algunos eumicetes. 

parasitismo recíproco Interrelación entre dos 
organismos distintos, en la cual ambos salen 
beneficiados; se denomina también simbiosis. 
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parásito Organismo que obtiene las sustancias 
nutritivas y la energía que requiere a partir 
de un hospedador vivo. 

parénquima Tejido constituido por células de 
pared delgada, dispuestas sin un orden deter¬ 
minado. 

parenquimático Constituido por células vivas, 
de pared delgada, dispuestas sin un orden 
determinado. 

paricnos Cicatriz existente en el pulvínulo fo¬ 
liar de* Lepidodendron (licopodófitos), cerca 
del nervio foliar. 

parietal De posición periférica; así, en algunas 
algas el cloroplasto está situado cerca de la 
periferia de la célula. 

partenocarpia Desarrollo del fruto sin mediar 
fecundación. 

partenogénesis Producción de una nueva planta 
a partir de un óvulo no fecundado; véase 
apogamia. 

patógeno Que causa enfermedad. 

peciolo Pedúnculo foliar que sostiene el limbo. 

pectina Polisacárido que se encuentra en !a pa¬ 
red celular y en la lámina media. 

pedicelo Pedúnculo o eje. portador de estructu¬ 
ras reproductoras. 

pedúnculo Eje portador de un estróbilo o de 
una inflorescencia. 

película Membrana o recubrimiento fino que 
reviste eí protoplasto de los eugíenófitos. 

pelotas del carbón Concreciones de carbonato 
cálcico o de sílice que se encuentran en 
determinados filones de carbón; con frecuen¬ 
cia contienen abundantes y bien conservado?, 
restos de plantas. 

peitado En forma de escudo. 

pepónide Baya especializada, provista de una 
corteza dura, por ejemplo, pepino, calabaza. 

perenne Dícese de la planta que continúa vi¬ 
viendo a lo largo de varios años. 

perianto Conjunto de órganos protectores im¬ 
plantados en tomo a las estructuras repro¬ 
ductoras; en las jungermanniales (hepáticas), 
grupo protector de hojitas que rodean los 
arquegonios y el esporófito durante su des¬ 
arrollo ; en los antófitos, cáliz y corola de la flor. 


pericárpico Que rodea el fruto. 

pericarpo En los rodófitos, tejido gametofítico 
en forma de urna que rodea el carposporófi- 
to (algunas veces denominado en conjunto 
cistocarpo); en los antófitos. pared del ovario 
maduro. 

pericentral Situado alrededor del eje central. 

periciclo Tejido de la estela situado entre la en- 
dodermis y el tejido vascular en muchas plan¬ 
tas vasculares. 

periclinal Paralelo a la circunferencia o a la 
superficie. 

peridermis Tejido secundario externo, con pa¬ 
pel protector y de soporte, que se encuentra 
en algunas plantas vasculares y está formado 
por el felógeno. 

per idio Recubrimiento membranoso, o capa es¬ 
téril externa, del esporangio de los mixomi- 
cetes y de algunos basidiomicetes. 

pendiólo Cuerpo lenticular en eJ cual se for¬ 
man las basidiósporas. propio de las niduia- 
riaies (basidiomicetes). 

perífisis Hifa estéril que reviste e) canal ostiolar 
de los peritecios de algunos ascomicetes. 

periginio En las hcpáricas, proliferación del te¬ 
jido de! talo, en forma de vaina que rodea 
les arquegonios. 

perigmo Situado alrededor ael gineceo. 

peripiasmodio Masa mucilagjnosa plurinucleada 
originada a partir de !a pared del esporangio 
de Azolla (pterófitos.í. 

penpiasto Membrana que rodea e! protoolasto 
de algunas algas. 

periquecio Hojas mayores que las demás que 
rodean los arquegonios de los briófitos. 

penspora Cubierta externa de superficie irregu¬ 
lar de las esporas de algunas piantas vascu¬ 
lares. especialmente he lechos de las familias 
pohpodiáceas y denstetiáceas (pteróíitos). 

perístoma Abertura de la cápsula de los mus¬ 
gos. 

peritecio Ascocarpo en el cual el himenio que¬ 
da completamente encerrado al llegar las as- 
cósporas a la madurez, con la excepción de 
una pequeña abertura u ostíolo; generalmen¬ 
te es piriforme. 
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perítrico Provisto de flagelos sobre toda la su¬ 
perficie, refiriéndose a células bacterianas. 

petrificado Dícese del órgano o tejido que ha 
quedado parcial o totalmente impregnado de 
sustancia mineral. 

pie En los briófitos, células haustoriales de la 
base del esporófito; en algunas plantas vascu¬ 
lares, lóbulo basal del embrión. 

pileado Provisto de píleo. 

píleo Sombrerillo o estructura portadora dei 
himenio sobre su superficie inferior, que se 
encuentra en algunos ascomicetes y basidio- 
micetes. 

pinna Subdivisión de una hoja o fronde com¬ 
puesta. 

prnnado Ramificado en ángulo recto respecto 
del eje central, y con todas las ramificaciones 
dispuestas sobre un plano (como en una 
pluma). 

pínnula La última subdivisión de las pinnas de 
una hoja o fronde compuesta. 

piriforme En forma de pera. 

placa cribosa Zona de la pared de una célula 
cribosa con tinos poros atravesados por fila¬ 
mentos proíoplasmáticos de interconexión; 
denommada también zona cnbosa. 

placenta Tejido carpelar en el cual se implan¬ 
tan los óvulos, en los antófitos. 

placentación Implantación de los ovuios sobre 
el ovario. 

placentación axial Implantación de los óvulos 
en -a zona central del gmeceo. en los antó- 
íitos. 

placentación basal Implantación de los óvuios 
sobre la base del lóbulo en ios antófitos. 

piacentación central libre Implantación de ¡os 
óvuios alrededor de una columna central y 
sólo unida a la pared del carpelo por su base. 

placentación parietal Implantación de los óvu¬ 
los en filas longitudinales sobre la pared del 
carpelo. 

plancton Organismos acuáticos microscópicos y 
de movimientos pasivos o relativamente débi¬ 
les en relación con los del agua. 

planogameto Gameto móvil, generalmente gra¬ 
cias a la posesión de uno o más flagelos. 


planósporo Espora móvil, provista de uno o 
más flagelos; se la denomina también zoos¬ 
pora. 

planozigoto Zigoto móvil gracias a la posesión 
de flagelos. 

plántula Planta joven producida por la germina¬ 
ción de una espora. 

plasmodesmo Filamento citoplasmático que es¬ 
tablece la conexión entre el protoplasma de 
dos células adyacentes. 

plasmodio Fase desnuda, acelular y asimiladora 
de los mixomicetes. 

plasmodiocarpo Esporangio sésil que se des¬ 
arrolla a partir de las ramas plasmodiales 
principales, en los mixomicetes. 

plasmogamia Fusión entre los protoplastos de 
dos células haploides, sin que tenga lugar aún 
la fusión de los núcleos (característica de los 
ascomicetes y de los basidiomicetes). 

piectostela Tipo de protostela dividida en di¬ 
versos fragmentos en forma de banda apla¬ 
nada. 

pieurocárpico Tipo de crecimiento de las brii- 
das. en el cual el gametófito está muy ramifi¬ 
cado y crece paralelamente al sustrato (el 
esporófito aparece sobre ramas laterales). 

plurilocular Provisto de muenas cámaras; se 
aplica a determinados gametangios y mitos- 
porangios aue se encuentran en ios feófitos. 

podecio Rama secundaria, erecta y rígida, ori¬ 
ginada por el talo primario, destinada gene¬ 
ralmente a sostener los apotecios. Es típica 
de algunos liqúenes, y en especial de Ciado - 
nía y Stereocaulor.\. 

polen (grano de polen) Androgametófito inma¬ 
turo de los espermatófitos. 

policíciico Se dice de la sene de sifonosteias 
concéntricas. 

poliembrionía Producción de varios o muchos 
embriones; véase poliembrionía por escisión 
y poliembrionía simple. 

poliembrionía por escisión Formación de varios 
embriones a resultas de la escisión de la fila 
basal de células, en el proembrión. 

poliembrionía simple Formación de embriones 
múltiples en una semilla, como resultado de 
la fecundación de más de un óvulo. 
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polifilogenia (polifiletismo) Evolución realizada 
a partir de más de un grupo ancestral. 

polinio Masa constituida por granos de polen. 

polinización Transporte del polen hasta la pro¬ 
ximidad del óvulo. 

poliploide Provisto de genomas múltiples. 

polisacárido Sustancia orgánica constituida por 

un gran número de unidades de azúcar (mo- 
nosacáridos) unidas entre sí. 

polisifonado Compuesto por varios filamentos 
agrupados en haces de células paralelas y 
alargadas en sentido vertical. 

políspora Tipo de mitóspora en la cual se pro¬ 
ducen más de cuatro esporas a partir de una 
célula madre de las esporas (se presenta en 
los rodófitos). 

polistélico Provisto de más de una estela. 

porado Con de uno a muchos poros en i3 exi- 
na de un grano de polen. 

poro areolado Poro en el cual la pared secun¬ 
daria forma a modo de una cúpula sobre la 
membrana dei poro (típico de las traqueidas 
de las gimnospermas). 

poroide (poroso) Provisto de pequeñas abertu¬ 
ras o poros. 

póstico Rama que parte del plano de los anfi- 
gastros (en algunas hepáticas!; ventral. 

preespora Zona más clara del citoplasma de las 
células bacterianas que queda rodeado por 
una pared refríngeme durante la formación 
de la endóspora. 

prehelechos Plantas fósiles con aspecto de helé¬ 
cho que vivieron en el Devónico y en el 
Carbonífero inferior. 

primordio Las primeras células que se originan 
durante la diferenciación de un órgano. 

primordio anteridial Célula existente en el gra¬ 
no de polen, originada por división de la 
célula androsporal; el primordio anteridial se 
divide entonces para formar una célula gene¬ 
rativa y una célula del tubo. 

probasidio Basidio joven en donde normalmen¬ 
te se realiza la cariogamia y la meiosis. 

productores primarios Organismos fotosinteti- 
zadores capaces de convertir energía lumíni¬ 
ca en energía química para el uso de otros 
organismos. 


proembrión Primeras fases del embrión existen¬ 
tes antes de que el cuerpo principal y el 
suspensor (si lo hay) se diferencien. 

progametangio En las mucorales (ficomicetes), 
el extremo de la rama fértil que interviene 
en la conjugación (el gametangio se indivi¬ 
dualiza al depositarse una pared separadora 
en el progametangio). 

prosuspensor Conjunto de células alargadas que 
se encuentran en la primera fase del desarro* * 
lio del embrión. 

protalo* Gametófíto de una planta vascular. 

protonema Fase füamentosa del gametófíto de 
las carcfíceas y de muchos brióíitos; normal¬ 
mente procede de la germinación de las es¬ 
poras. 

protostela Esiela constituida por una columna 
maciza de tejido vascular. 

protoxilema Xiíema primario que se forma en 
primer iugar antes de que termine dei todo 
el alargamiento. 

próxima! La parte más próxima ai punto de 
implantación. 

pseudocapilicio Filamentos plasmodiales que se 
encuentran en las fructificaciones de algunos 
mixomicetes. 

pseudocifela Poro situado, en algunos liqúenes, 
en el córtex superior o en el inferior, que 
presenta el aspecto de una mancha clara (a 
su través pueden ser emitidos soredios). 

pseudoeláter Estructura estéril situada entre las 
meiosporas del esporangio de las antocero- 
teas. 

pseudoetalio En los mixomicetes, grupos de es¬ 
porangios fusionados entre sí hasta adquirir 
el aspecto de un etalio. 

pseudomonopódico Aparentemente monopódi- 
co; se aplica al tipo de ramificación en el 
cual la rama principal no es completamente 
dominante (se encuentra principalmente en 
los psilófitos y en los licopodófitos). 

pseudoparénquima Masa de filamentos densa¬ 
mente soldados entre sí que pueden haber 
perdido su individualidad y están dispuestos 
sin regularidad, tomando el aspecto de un 
tejido parenquimático. 

pseudoplasmodio Estructura formada por la 
agregación de mixamibas, en losacrasiomicetes. 


pseudopodio Falso pie. En las andreeidas y en 
las esfágnidas (musgos), tejido gametofítico 
sin hojas que desempeña el papel de seta, 
sosteniendo la cápsula por encima de la parte 
principal del gametófíto. 

pseudoporo Zona especialmente delgada del 
leptoma del grano de polen de algunos com- 
ferófitos, especialmente de las cupresáceas y 
de las taxáceas. 

pseudorrafe Zona clara situada sobre las valvas 
entre dos filas de estrías o de costas, en 
algunas pennales (bacilanofíceas). 

punta Cada una de las ornamentaciones de la 
pared de algunas basiiariofíceas; en realidad 
contienen poros más finos, pero no tan com¬ 
plicados como en las aréoias. 

punteadura Conexión protopiasmática entre 
dos células. 

putrescente Susceptible de una úescomposición 
rápida. 

quilla Cana! o hendedura: se encuentra en las 
valvas de algunas pennales (bacilanofíceas). 

quimioautótroío P'anta autótrofa que ontiene 
la energía necesaria a partir de reacciones 
químicas como las de oxidación-reducción de 
compuestos inorgánicos 

quimióirofo Organismo que obtiene la energía 
necesaria a partir de reacciones químicas 
vease quimioautóirofo 

quiropterofilia Polinización realizada por mur¬ 
ciélagos. 

quitina Sustancia componente de la pared celu¬ 
lar. de naturaleza polisacaridica, constituida 
por unidades glucosidicas y nitrógeno. 

racemoso En forma de inflorescencia indeter¬ 
minada constituida por un eje primario por¬ 
tador de flores pedunculadas. 

radícula Raíz primaria del embrión, situada 
por debajo del hipocótilo. 

radio Tejido originado por el cámbium, que se 
extiende en sentido radial hacia el xilema 
secundario y el floema; está constituido prin¬ 
cipalmente por parénquima, pero en la zona 
del xilema puede contener también algunas 

1 traqueidas. 

| radiometría Medida de la radiactividad median¬ 

te determinación de la relación del producto 
final con el elemento radiactivo original. 

i 


rafe Surco vertical no silicificado, o fisura lon¬ 
gitudinal existente en la valva de algunas 
pennales (bacilariofíceas). 

raquis Eje de una hoja compuesta, o de una 
inflorescencia. 

rastro foliar Haz vascular existente en el tallo, 
que va desde c' sistema vascular de éste hasta 
la base de una hoja. 

realizar la abscisión Separarse y desprenderse de 
una parte de la planta (aplicado a la liberación 
de las esporas de los basidiomicetes). 

receptáculo Parte del eie floral sobre la cual se 
implantan las piezas florales. 

refringente De intensa refringencia, que visto al 
microscopio, aparece destacado y a menudo 
lummcsc. 

región auricular Células situadas en los ángulos 
básales de una bojita de musgo. 

región intermareal Parte del tondo manno si¬ 
tuada entre el nivel marca viva a::a y c* 
de marea muerta baja 

región submareai Porción de! fondo dei mar 
situada por debajo del nivel inferior de las 
mareas baias (nunca expuesta). 

repio Tipo de placenta en celosía de !a cual se 
desprenden las valvas. 

reproducción asexual Producción de mas indivi¬ 
duos idénticos a los padres, sin mediar stnga- 
mia y meiosis. 

reproducción vegetativa Reproducción asexual 
(en la cual los progenitores tienen idéntica 
constitución genética que los descendientes). 

resupinado Aplanado o extendido sobre el sus¬ 
trato. con el himemo recubriendo la cara 
externa. 

reticulado En forma de red. 

retículo Estructura en forma de red. 

retículo endocitoplasmático Red de sacos apla¬ 
nados de naturaleza membranar, que se en¬ 
cuentra en el citoplasma. 

ritidoma Tejidos externos de la corteza. 

rizina Haz de hifas, que fija el talo del liquen 
sobre el sustrato. 

rizóforo Organo en forma de puntal, que parte 
de un nudo y forma raíces en su extremo: se 
encuentra en algunos licopodófitos. 
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rizoide Filamento unicelular o pluricelular en 
forma de raíz que une al sustrato algunas 
plantas no vasculares y los gametófitos de 
algunas plantas vasculares. 

rizoma Tallo subterráneo. 

rizoma corto Tallo corto y erecto, u horizon¬ 
tal, de donde parten las raíces. 

rizoplasto Orgánulo filamentoso que establece 
la conexión entre el blefaroplasto y el nú¬ 
cleo, en algunas células móviles. 

rizopodial Tipo morfológico o forma de creci¬ 
miento en el cual la célula és más o menos 
ameboide. 

roseta Grupo de partes dispuestas en forma cir¬ 
cular. 

róstelo Lóbulo estigmático modificado y estéril 
de algunas orquídeas. 

rugulado Tipo de ornamentación esporal carac¬ 
terizado por la presencia de relieves sinuosos, 
a modo de gusanitos. 

saco embrional Ginogametófito de los antó- 
fitos. 

salobre Con salinidad inferior a la dei medio 
marino próximo (generalmente inferior a! 2 
por ciento;. 

sámara Aquenio alado, como el de los fresnos 
(Fraxinus) o de! olmo (Ulmus). 

saprobio Organismo heterotrófico que saca 
energía necesana de los organismos muertos: 
se denomina tamoién saprofito. 

saprofito Véase saprobio. 

segregación Separación de segmentos homoio- 
gos y por eüo Ge grupos de genes ligados 
durante ia meiosis. 

semilla Ovulo maduro que contiene un em¬ 
brión, generalmente en fase de desarrollo in¬ 
terrumpido; puede contener o no sustancias 
de reserva. 

sensu En ei sentido de (refiriéndose a algún 
autor). 

sepaiino Relativo a los sépalos. 

sésil Desprovisto de pedúnculo. 

seta Pedúnculo del esporófito de los briófitos. 

sicono Tipo especial de fruto compuesto, cons¬ 
tituido por ovarios súperos. 
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sifonado Tipo morfológico de crecimiento en 
el cual los filamentos carecen de septos y 
son plurinucleados, y frecuentemente muy 
alargados. 

sifonostela Estela provista de tejido vascular en 
íorma de cilindro hueco que rodea una me¬ 
dula central. 

silicua Fruto procedente de un ovario com¬ 
puesto bicarpelar, por ejemplo, cruciferas. 

silfeula Pequeña silicua. 

simbiosis Relación entre dos organismos distin¬ 
tos, en la cual ambos salen beneficiados; 
también se aplica este término al parasitismo 
recíproco. 

simpodio Eje formado por ramificaciones dico- 
tómicas sucesivas, de modo que una de cada 
dos ramas queda corta o no se desarrolla. 

sinandro Grupo de androsporangios soldados. 

sinangio Grupo de esporangios soldados. 

sincarpia Unión de dos carpelos. 

sindetoqueiloco Tipo de desarrollo de estomas 
en el cual las células anexas y las células 
oclusivas se originan a partir de una misma 
célula precursora. 

sindioploidia Meiosis sin singamia; se origina 
por duplicación del número as cromosomas, 
inmediatamente anterior a la meiosis. 

sinérgida.s Núcleos micropilares que se encusr.- • 
tran en el óvulo de ios antófitos; parte dei 
aparato ovular. 

singamia Fusión de gametos: fecundación. 

smuado Con un margen profundamente ondu¬ 
lado. 

sistema abierto de crecimiento Tipo de creci¬ 
miento típico de las plantas, en el cual las 
células nuevas se forman en ios ápices. 

sistema fenético Clasificación de los táxones 
actuales atendiendo a criterios morfológicos, 
anatómicos, fisiológicos o bioquímicos; la or¬ 
denación así obtenida no refleja necesaria¬ 
mente la filogenia, porque la historia evoluti- 
va se mantiene desconocida. 

sistema vascular Sistema conductor de una 
planta, constituido por xilema y floema. 

sitosterol Véase esterol. 
solenostela Sifonostela anfifloica. 



somatogamia Fusión de células somáticas (asi¬ 
miladoras) en vez de células sexuales diferen¬ 
ciadas. como ocurre en los basidiomicetes y 
en algunos ascomicetes; no comprende cario- 
gamia. 

sorediado Tipo de crecimiento de un hongo de 
organización uniforme y carente de morfolo¬ 
gía diferenciada; aparece como una capa pul¬ 
verulenta sobre el sustrato. 

soredio Masa de células algales rodeadas por 
hifas del hongo, que salen fuera del talo 
abriéndose paso a través del córtex externo 
de un liquen. 

9oro Grupo de esporas o de esporas y esporan¬ 
gios; puede comprender también elementos 
estériles asociados. 

soro intermedio Soro en el cual se produce una 
maduración al azar de los esporangios. 

soro simple Soro en el cual los esporangios 
maduran simultáneamente. 

sorocarpo El cuerpo fructífero simple de los 
acrasiomicetes, carece de membrana externa 
y con frecuencia tiene una forma irregular. 

soróíoro Pedúnculo que sostiene el soro en los 
acrasiomicetes. 

suberina Material céreo que impregna la pared 
celular en algunos tejidos, generalmente para 
im permeabilizarlos. 

submarginal Próximo al margen. 

subtender Extenderse per abajo, o quedar 
opuesto a. 

súcubo Tipo de inserción de las hojas en las 
jungermanmales (hepáticas), en el cual el 
margen inferior de cada hojita se encuentra 
por encima del margen superior de la hoja 
inmediatamente inferior implantada en el 
mismo lado del tallito. 

sudd Masas de vegetación fluvial que se des¬ 
prenden y pueden llegar a bloquear el curso 
de ciertos ríos tropicales. 

surco Canal longitudinal; en los granos de po¬ 
len, leptoma longitudinal relativamente an¬ 
cho; en las dinofíceas, surco posterior longi¬ 
tudinal en el que se aloja el flagelo nadador. 

sushi Tipo de sandwich preparado en el Japón 
con algas del género Porphyra. 

suspensor Estructura pluricelular producida por 


las primeras divisiones del embrión en los 
espermatófitos. 

suspensor primario Grupo de células originadas 
a partir de la segunda ñla de células proem¬ 
brionales. 

suspensor secundario Conjunto de células alar¬ 
gadas procedentes de las divisiones del fila¬ 
mento basal de células proembrionales, des¬ 
pués de la formación del suspensor primario. 

sustrato Base; superficie subyacente que actúa 
de punto de fijación o de hospedador para la 
planta. 

sutura Línea formada por soldadura de dos 
márgenes adyacentes; también, línea de de¬ 
hiscencia o de apertura. 

tiloso Con un cuerpo simple desprovisto de 
diferenciación en hojas o estructuras foliá¬ 
ceas; tipo de crecimiento de algunas hepá¬ 
ticas. ' 

tanino de feófitos Sustancia tánica que se en¬ 
cuentra en forma de gránulos refringentes 
cerca del núcleo de algunos feófitos; al prin¬ 
cipio se creyó que se trataba de un polisacá- 
rido y se le denominó fucosana. 

tapete Capa nutritiva de las células, que se en¬ 
cuentra en el intenor de los esporangios. 

taxon Término genérico que puede ser aplicado 
a cualquier grupo taxonómico. 

tejido Grupo de células organizadas para for¬ 
mar una unidad estructural funcional. 

tejido conectivo Tejido estéril que, en los es¬ 
tambres de los antófitos, se encuentra unien¬ 
do los dos pares de androsporangios. 

tejido de transfusión Tejido existente en las 
hojas de algunas gimnospermas, constituido 
por traqueidas y células parenquimáticas, que 
se encuentra entre los haces vasculares y el 
meso filo. 

tejido primario Tejido originado a partir de los 
meristemas primarios y que es responsable 
del crecimiento en longitud (generalmente no 
realiza mucha resistencia mecánica). 

tejido secundario Tejido producido por los me¬ 
ristemas laterales y secundarios; permite un 
crecimiento en diámetro y generalmente in¬ 
terviene en la resistencia mecánica del tallo. 

telio Estructura productora de teliósporas en 
algunas royas y carbones (basidiomicetes). 
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telióspora Espora de reposo, de pared delgada, 
que produce los basidios en algunas royas y 
carbones (basidiomicetes). 

teloma Cada uno de los segmentos terminales 
de un eje ramificado; puede ser estéril o 
fértil. 

tépalo Cada una de las piezas de un perianto 
in diferenciado. 

terete Cilindrico. 

temado Implantado de tres en tres. 

testa Cubierta seminal. 

tetraploide Poliploide que posee cuatro dota¬ 
ciones haploides de cromosomas. 

tetrapolar Característica referente a la compati¬ 
bilidad sexual de algunos eumicetes en los 
cuales intervienen dos grupos de factores (co¬ 
mo A, a y B , b). 

tetrarca Protosteia con cuatro polos de proto- 
xilema. 

tetráspora Meióspora producida en las florideo- 
fícidas (rodófitos). 

tetrasporangio Meiosporangio de las florideofí- 
cidas (rodófitos) en el cual se producen cua¬ 
tro esporas. 

tetrasporófito Planta productora de tetrásporas. 
normalmente planta diploide y de vida libre 
(rodófitos). 

tierra de diatomeas Depósito constituido por 
frústulos silicificados de baciianoficeas fósi¬ 
les. 

tilide Célula resinífera que con frecuencia ob¬ 
tura el conducto resinífero en algunos coni- 
ferófitos. 

toba Roca calcárea porosa, que se origina en 
las aguas ricas en caliza y que con frecuencia 
incrusta organismos, facilitando así su fosili¬ 
zación. 

trabécula Fila de células que establecen un 
puente sobre un espacio intercelular. 

trama Parte de las capas próximas al himenio 
de un basidiocarpo, que sirven como tejido 
de resistencia mecánica. 

9 

transducción Transmisión de material genético 
de una célula bacteriana a otra por medio de 
virus bacteriófagos. 

transformación Incorporación de material 


genético procedente de células muertas y 
existente en el medio, a la dotación genética 
de una célula viva, como ocurre en algunos 
bacterios. 

translator Glándula a la cual están fijos uno o 
más polinios, en las orquídeas. 

tráquea Estructura conductora del xilema de 
algunas plantas vasculares, constituida por 
una serie de elementos traqueales provistos 
de perforaciones en las paredes terminales 
comunes; en ellos existen varios tipos de 
engrosamiento secundario, tales como anuiar. 
areolado, helicoidal, reticulado o escaiari- 
forme. Llamada también vaso. 

traqueida Elemento conductor que forma parte 
del xilema de las plantas vasculares, despro¬ 
visto de perforaciones en las paredes termina¬ 
les, aunque abundan ios plasmodesmo> er. 
toda la pared: se encuentran en eilos vanos 
tipos de engjosamientos secúndanos, como ti 
anular, el areolado. e! helicoidal, e! reticula¬ 
do y el escaiariforme. 

triarca Dicese de la protosteia provista ac tres 
polos de protoxilema. 

tricarpelar Provisto de tres carpelos. 

tricoblasto Ramificación en forma de pelo, 
simple o ramificada, con frecuencia incolora 
que se encuentra en algunos rodófitos. 

tricociste Orgánulo citoplasmático de algunas 
criptofíceas y cloromonadofíceas; ios que 
pueden ser proyectados al ser inquietada la 
célula se denominan eyectosomas. 

tricógina Prolongación en forma de pelo y de 
papel receptor, propia del gametangio feme¬ 
nino de los rodófitos y ascomicetes. 

tricolpado Provisto de tres colpos, como ocurre 
en los granos de polen de algunos antófitos. 

tricotálico Tipo de crecimiento intercalar que 
se realiza en la base de un filamento de 
células unisenadas, típico de algunos feófi- 
tos. 

trígono Engrosamiento angular muy visible de 
las paredes celulares de algunas hepáticas. 

trilocular Provisto de tres células o de tres cá¬ 
maras. 

• 

trirrasgada Dícese de la esppra provista de una-' 
cicatriz (originada en la tétftde) en forma de 
tres brazos, con la forma de una Y. 



. . „ ron la presencia de uno o más cro¬ 
mosomas por triplicado, cuando los demás 
* t4n presentes sólo por duplicado; se trata 
de un aneuploide con un cromosoma super- 
numerario. 

tubérculo Rizoma subterráneo con función de 
reserva; en los briófitos, extremo engrosado 

del tallito (caulidio). 

de fecundación Rama del gametangio 
masculino que conduce los núcleos masculi¬ 
nos hasta el gametangio femenino; en al- 
gunos ficomicetes. 

tubo polínico Tubo formado por el grano de 
polen, que transporta el gameto masculino 
basta la proximidad del gameto femenino, en 
la mayoría de los espermatófitos. 

tumc-corous Tipo de disposición del menste- 
mo apical del tallo en que éste se hu diferen¬ 
ciado en dos regiones: una capa externa peri¬ 
férica (túnica) y una zona interna (Corpus). 

turba Depósito de material vegetal incompleta¬ 
mente descompuesto, y especialmente de 
Sphagnum (musgos). 

turbinado En forma de peonza. 

umbela Inflorescencia en forma de sombrilla, 
en la cual a partir de un mismo punto irra¬ 
dian diversos pedúnculos como los radios de 
un paraguas. 

umbonado Provisto de una elevación convexa 
en el centro, mamelonado. 


uncínulo En las hifas ascógenas, evaginacion en 
forma de gancho en la cual tiene lugar una 
división nuclear conjugada, seguida de cito- 
quinesis; la formación de uncínulos puede 
preceder inmediatamente o no la formación 
de las aseas. 


uniaxial Eje principal (central) constituido por 
un único filamento, formado por células nor¬ 
malmente anchas. 

uniestratificado Provisto de una sola capa. 

unilocular Provisto de una sola cámara; normal¬ 
mente se aplica al meiosporangio de los feo- 

fitos. 

uniseriado Provisto de una sola fila de células. 


unisexual Provisto de un solo tipo de aparato 
sexual (sea éste masculino o femenino) pro¬ 
ducido por un individuo. 


uredio Estiuctura productora de uredósporas 
en algunas royas (basidiomicetes). 

uredóspora Espora bicariótica propia de algu¬ 
nas royas (basidiomicetes), que germina origi¬ 
nando nuevas esporas. 

vacúolo Cavidad del protoplasma de una célula 
llena de jugo celular. 

valva Superficie superior o inferior del frústulo 
de las bacilariofíceas. 

varilla faríngea Estructura en forma de varilla o 
cilindro, que se encuentra en la cripta flage¬ 
lar de algunos euglenófitos. 

velo Expansión de esporófito en forma de len¬ 
güeta" que recubre parcialmente los esporan¬ 
gios en el género Isoetes (licopodófitos). 

velo parcial Capa membranosa que recubre el 
himenio de algunos basidiomicetes durante 
las primeras fases de su desarrollo. 

velo universa] Membrana que recubre el basi¬ 
diocarpo en fase de desarrollo en los aganca- 
!e$ (basidiomicetes). 

verrucoso Provisto de granitos o vemigas. 

verruga Relieve en forma de granito. 

verticilado Dícese de las piezas implantadas al 
mismo nivel sobre un eje. 

vesícula alar Hinchamiento en forma de ala ve¬ 
siculosa de la exina del polen de las conife¬ 
ras, que les permite flotar fácümente en el 

arre. 

vesiculado En forma de saco o de bolsa; llama- 
do también saccato. 

vibrio Célula bactenana en forma de cilindro 
corto e incurvado. 

vientre Parte inferior del arquegomo, hinchada, 
en cuyo interior se encuentra el óvulo. 

vilano Cáliz dividido en filamentos o en esca¬ 
mas. 

violaxantina Pigmento xantofílico que se en¬ 
cuentra en los feófitos, en las clorofíceas, en 
los briófitos y en las plantas vasculares. 

vivíparo Se dice del vegetal que germina estan¬ 
do aún la semilla en la planta paterna. 

velutina Sustancia alimenticia de reserva que se 
encuentra en los bacterios, con frecuencia en 
forma de gránulos. 
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roiva rragmenio en iorma de dedal, del velo 
universal, que se encuentra en la base del 
estipe de algunas agaricales (basidiomicetes). 

xantofila Nombre genérico que se aplica a un 
grupo de pigmentos amarillos, carotenoides, 
constituidos por hidrocarburos oxigenados. 

xerófito Planta que vive en un hábitat seco. 

xilana Polisacárido hidrosoluble que se encuen¬ 
tra en la pared celular de algunos rodófitos y 
clorofíceas. 

xilema Tejido conductor de agua de las plantas 
vasculares; constituye la mayor parte de la 
madera. 

xilema primario Formado por el proclmbium; 
está constituido por protoxilema y metaxile- 
ma. 

xilema secundario Tejido producido por el 
cámbium vascular, que desempeña un papel 
conductor y mecánico; se denomina también 
madera. 

zeaxantina Pigmento xantofílico que se en¬ 
cuentra en los cianófitos, rodófitos, cloro¬ 
fíceas, briófitos y en las plantas vasculares. 

zigóforo Ramificación de una hifa especial que 
interviene en la copulación gametangiai en 
las mucorales (ficomicetes). 


zigomórfico Con simetría büaterai, por ejem¬ 
plo, simétrico solamente según un solo eje. 

zigóspora Espora de reposo de pared gruesa 
que se origina por fusión entre dos gametan- 
gios (conjugación; en las zigomicétidas (fico- 
micetes). 

zigoto Célula originada por singamia; célula di- 
Ploide producida por fusión de dos gametos 
haploides. 

zona de transición Meristemo intercalar que se 
encuentra entre las láminas y el estipe de 
algunos fanerófitos. 

zona íótica Profundidad de agua en donde pue- 
de penetrar la luz. 

zooplancton Organismos animales que viven 
dispersos en el agua, sin movimiento propio 
o desplazamientos natatorios de poca impor¬ 
tancia. 

zoóspora Espora móvil gracias a la posesión de 
uno o más flagelos; denominada también pla- 
nóspora. 

zooxantelas Células algales (con frecuencia 
amarillas) que viven en simbiosis en las célu¬ 
las de ciertos animales invertebrados. Se co¬ 
nocen algas de este tipo pertenecientes a las 
dinofíceas, criptofíceas y xanlofíceas. 
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auriculariáceas, 73 
Auriscalpium, 86. 89 
Ausrrobaileya. androsporófilo. 544 
Austrotaxus. 510 
autodigestión, 89, 92, 94 
autofecundación. 4. 59 
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Aviccnnia. semillas vivíparas. 556 
A zalla. Ií>4. 455 
Azotobactcr. 127, 131. 133 
azucena. 59 4 


Bacilariofíceas, 183-192 
bacilo, 120. 121. 126, 131 
Badil as, 127 
anthracis, 123 
cereus, 128 
megatherium. 121 
bacterioclorofila, 134 
bacteriófago, 130 
bacterioide. 121, 132 
bacterios. 4. 8-9. 14. 16. 31, 119- 
144 

aeróbicos, 134 
cápsula, 122 ( 

clasificación. 130-144 
colonias, 126 
conjugación, 129 
con vaina. 134. 137 
cuerpo nuclear, 124-125 
del azufre, 120 
endóspor¿, 126-127 
en las raíces de los cicadófitos, 
473 

los liqúenes, 105 
estructura. 120-121 


bacterios, estructura celular, 120-123 
filogenia, 299 
flagelos, 125 

forma de las células, 120 
fotoautotróficos, 141 
fotosintéticos, 9, 120, 134 
fotosintetizadores, 299 
gramnegativos, 122 
grampositivos, 122 
mucilaginosos, 141 
mirificad ores, 134 
pared celular, 121 
pedunculados, 134, 136 
protoplasto, 123-124 
púrpura atiorrod áreos. HO, 134, 

’ 141 

tiorrodáceos, 120, 134, 138 
quimiosintcticos. 120, 134, 137 
quistes, 126-127 
registro geológico. 601 
relaciones. 143-144 
reproducción. 127, 129-130 
transducción, 130 
transformación. 129-130 
verdaderos, 131. 143 
verdes del azufre, 134 
Badhamia. 23 
utricularis, 24 
Baiera. 483, 484 
baiistospora, 98 

balsamina, dispersión de las semi¬ 
llas, 568 

banana. 559, 579 
banda de Caspary. 380 
Banda. 235, 239 
bangiofícidas. 232-239 
Baraguanathia. 368. 369, 384 
bárbula, 32 

bardana, inflorescencia y disper¬ 
sión de las semillas, 566 
barrilla espinosa, dispersión de las 
semillas, 562 

Bartramiopsis. disposición de las 
hojas. 335 

base foliar. 472. 473 
basidio. 66, 70, 71, 72, 73, 74, 75, 
80, 85. 96. 98 
en «diapasón». 72 
basidiocarpo. 69. 70. 71. 73. 80, 
83. 84. 85 
efuso, 72, 73, 83 
efuso-reflexo. 83 
en forma de ménsula. 85 
pileado, 85 

basidiomicetes. 49, 66, 68-93 
clasificación, 70 
interrelaciones, 93. 96-97 
liqúenes, 106, 115 
sobre madera en descomposi¬ 
ción, 87 

basidióspora. 66. 69. 72. 75. 80. 91 
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basidióspora. abstricción. 70. 71. 

78. 82, 83, 85, 96 
color, 89 

dispersión, 64, 82. 85, 92 
en los septos, 72 
germinación, 70. 71, 80 
Batrachospermum. 241 
baya, 560. 562 
Beggiaroa. 137, 138, 167 
alba, 138 

beggiatoales, 121, 137-139 
beleño, 591 
belladona, 591 

bennettitales, estomas, 468, 471 
evolución general, 467 
filogenia, 470-471 
granos de polen, 552 
origen de los antófitos, 468 
registro fósil, 467-468 
berberidáceas, dehiscencia de las 
anteras. 543 
Berberís, fruto, 560 
Bergenia. 590 

Bcrrholletia excelsa, semillas, 556 
Betula. 588 

betuláceas, 556, 562. 588 
Biddulphia, 186, 187, 188 
Bidéns, 566, 567 
bienoniáceas, semillas, 562 
binomio, 13, 97 
Biota, 515 
bipolaridad. 69, 80 
bisexualidad, 4 
Blakcslca trispora, 45 
Hlasia pasillo . 167. 314, 315, 316 
Blasrocladia. 37 
blastocladiales, 36-38 
esporangios de pared lina. 37 
reproducción sexual, 37 
zoósporas, 37 
Blastocladicila, 38 
Slas-,:phaga grossorum. Dciiniza- 
ción, 583 
Biecimum, 449 

biefaroplasto, 32, 33. 125. 267, 476 
Blepharostoma trichophyllum, 312 
Bombax. 565 
Bonnemaisonia . 241, 249 
boragináceas, 566, 592 
boraginales, 592 
Bor relia, 141 
Bossiella, 232 
botón de oro, 589 
Botrychium, 424, 425, 426, 427 
anteridio, 427 
esporangio, 384 

sección transversal del tallo, 426 
Botrydium, 260, 261, 262, 263 
Botryopteris, 417 
haz vascular, 420 
peciolo y pínnula, 419 
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botulismo. 132 
B ovista. 92 
pila. 95 
Bowenia, 472 

bráctea (de conos), 400, 401. 509. 

526. 529 

descripción, 507-508 
perigómea. 311 
bractéola. 526, 527, 529 
braquibiasto. 484, 486 
Brassica, 589 
brezo, 589 
pequeño, 589 
bríidas. 328. 338-345 
anatomía del tallo, 341-342 
anteridio, 342 
caliptra, 343 
cápsula, 343, 344 
esporangio, 344 
esporas, 344, 347 
esporófito, 342-344 
estomas, 346 
evolución, 345 
gametóiito, 338-342 
heterospóreas, 344, 347 
interrclaciones, 345 
número de familias y especies. 

338 

taxones, 338 
peristoma, 343-344, 345 
pleurocárpicas. 339 
propágulos. 306, 341 
seta. 342 

briófitos, 6. 9, 10, 14, 355 
arquegonio. 302 
cápsula, 306 
ciclo vital. 304-306 
formas de crecimiento, 308 
fósiles, 348 
nutrición. 9, 307 
origen. 303, 601 
pie, 304 

registro geológico. 601 
reproducción asexual, 306, 307 
rizoides. 303 
bróculi, 589 

bromeliáceas, semillas, 562 
Bromas inermis , granos de polen. 
554 

BrothereUa roellii, 342 
Bruchia brevifolia, espora, 347 
drummondii, espora, 347 
Bruguiera, 556 
Bryopsis, 273, 281, 283 
Bryum, 326, 340 

violaceam. propágulos, 306 
bulbilo, 389 
Bumillaria, 263 
butomáceas, placentación, 546 
Buxbaumia. 337, 338, 339 
buxbaumíidas, 328, 337-338, 339 


Cabombáceas, placentación, 546 
cacahuete. 587 
cacao. 133 
cactáceas. 588-589 
cactales, 588-589 

cacto de floración nocturna. 573, 
575 

caitoniáceas. 464, 466 
Cakilc, adaptación litoral, 565 
Calachortus. 593 
Calamagrostis, apomixis, 555 
calamitales. 399-401 
filogenia. 400-401, 407 
Calamites. 399 
hojas, 399, 401 
reconstrucción, 401 
sección transversal del tallo, 
399. 402 

Calamophyton, 395-396, 397, 398 
Calamostachys, 400, 403 
cálaza, 549 
Calceolaria. 592 

calicantáceas. granos de polen, 552 
caliptra, 304, 325. 327 
cáliz, 540 

calobriales, 309-311 
Calobryum. 309, 310 
blumei, gametófito, 310 
Caloccra , 72 

Calomnion. protonema lobulado, 
334 

Calophyilam. adaptación litoral. 
565 

Calo plac a elegans. 107, 118 
Cahha. dispersión de ¡as semillas. 
565 

Calvaría gigantea- 92. 95 
Calypogcia jissa, 312 

trichomanís, cuerpos oleíferos, 

313 

Callisrcpkas. 591 
Cali i tris, 506, 514. 515 
Callitropsis, 514 
Callixylon, 492 
callosa, 214 
Caliuna. 589 

cámara arquegonial (cicada), 480 
polínica en las pteridospermas, 
459 

cámbium, 370, 375 
Cámbrico, 354. 355, 367, 368, 599, 

600 

Camerarius, experimentos sobre el 
sexo de las plantas, 570 
campanilla de invierno, 593 
canal central en Equisetum, 403 
mucilaginífero, 209, 210, 213, 
472 

valecular, Equisetum, 403, 405 
cantareláceas, 87 
Cantharellus, 87 


Cantharellus subalbidus. 91 
capa hipotecial, 64 
capilicio, eumicetes. 92 
mixomicetes. 18, 19, 20, 23 
capitulo. 329 
Capsicam. 591 

cápsula, 121, 122, 123, 306, 561 
capuchina, corola. 572 
característica evolucionada. 598- 
599 

primitiva. 598-599 
cara de contacto (esporas), 388 
carbonato magnésico, 149 
Carbonífero, 367, 394, 395, 409, 
422, 467, 491. 599, 600 
Cardamine hirsuta. 569 
Cardiomancs. hoja y esporangio. 
443 

Carex, 5. 554 
canofanales, 139 
cariofiláceas, 564, 590 
cariofilales, 589-590 
cariogamia, 44. 47. 48. 49. 50. 51, 
68, 71, 73, 75 
cariopsis, 560 

carofíceas. 272. 273. 291-295 
Carpa, adaptación litoral, 565 
carpelo. 373. 466, 509. 536 
evolución. 543-546 
primitivo. 545 
Zárpenteles. 56 

Carpirías 'aroliniana. fruto, 563 
carnogomo. 231. 238. 241. 242. 

248, 250. 252. 253, 254 
atrpóspora. 231, 237, 238, 239. 

241. 248. 249. 252. 253. 254 
carposporangio. 23!, 238, 241, 

242, 248. 249. 252, 253. 254 
arposporófuo. 231, 241. 248. 249. 

252, 253 

«arrageenma, 149. 231. 256 
arraspique, 589 
Zarrpos mona arpas. 320 
Caram. 590 
Caryophanon. 139 
asquete nuclear. 34 
Cassia. polen como alimento de 
insectos, 573 
Casranea. 588 

ostaña de agua como planta de 
sudd. 565 
ostaño, 588 
Castillejo, semillas, 564 
atafilo. 538 

Catalpa. semillas, 562, 564 
audícula en las orquídeas. 584 
aulidio, 303 
oulobacteriáceas, 134 
Caulobacter. 134 
vibrio ides. 137 
cavidad mucilaginosa. 486 


cayena. 591 

Caytonanthas. 464, 466 
Caytonia. 464, 466 
cebada, 593 
cebolla, 593 
Cedrelá. 13 
cedro. 13 
amarillo, 13 
de cajas de cigarro, 13 
incienso, 13 
lápices, 13 
del Líbano, 13 
rojo. 13 

Cedras. 13, 499, 501, 501, 514 
ceralodio, 110, 112 
cefalotaxáceas, 499, 520 
registro fósil, 520 
célula acompañante, 404, 469 
agregada. 126 

albuminifera, coníeras, 504 
andrógena, 476, 507 
androspórica. 475, 507 
apical, algas, 200, 202. 203, 204, 
205, 209, 212. 240 , 241. 250, 
251, 295, 296 
auxiliar, 23!. 252,253 
cribosa. 375, 380, 505 
de recubrimiento, 252, 253, 255 
dipioide parcial. !29 
donante. 129 

en retorta (o amptla». 329, 330 
epitelial, 503 
espermatóccna, 377 
estéril, polen. 475-476, 477, 507. 
508 

generativa. 475. 507 
hija. 14! 

nadadora. 19. 20, 132. 134 
oclusiva. 404. 469 
opercular. 362 
penúltima. 52 

pericentral. 248. 250. 251, 252, 
253 

protálica. 377, 381 475, 507 
receptora. 129, 130 
refringente del proionema, 339 
sustentadora, 253, 254 
tubular, 475, 477, 507, 508 
última. 52 

celulosa, algas, 146, 148-149, 194. 
231, 260, 273 

bacterios, 119. 123, 133. 141 
hongos, 32. 34, 38 
mixomicetes. 19 
cenobio, 275, 286, 20 
cenopteridales, 417, 419 
cenozigoto, 43, 44 
Centaurea, fruto. 564 
centeno. 593 
centríolo, 267 
centroplasma. 156 


Centrosphaera. 281, 283 
Cephalolaxus. 520, 521 
Cephalozia bicuspidata, 314 
tamaño del gametófito, 303 
ceratiomixales, 20 
Ceratiomyxa, 18, 20 
fruticulosa. 20, 22 
Ceratium, 170, 172 
Ceratophyllum. polinización, 582 
Ceratozamia, 472, 481 
cerezo, 64, 560, 566, 586 
cianofíceas (véase algas azules) 
cianoficina. 148, 157 
ciateáceas, 437 
descripción, 446-447 
filogenia, 447 
helécho arborescente, 444 
Cibotiam, 444, 445 
cicadales, 467, 471-481 
anatomía, 472-473 
androgametófito, 477 
desarrollo del embrión, 480, 481 
filogenia, 481-482 
ginogametófito, 479 
morfología, 472 
reproducción, 473-481 
cicadas, granos de polen, 552 
cicadeoideales, 467 
cicadóñtos, disposición ceñida de 
los rastros foliares, 472, 475 
estructura de los estomas, 471 
cicatriz foliar. 370-371. 373 
ciclo parasexual, 50 
Cicuta. 76. 590 
cicuta de agua, 591 
menor (o perejil de perro), 59! 
venenosa. 590 
Cichorium. 591 
cifeia. 110, 113 
Cinclidium stygium, 346 
cinco-en-rama. 560 
cineraria, 59! 

cingulo, 170, 171, 183, 187 
ciperáceas, 554. 562 
ciprés amarillo. 13 
cipsela, 560, 563 
ciruela, 560 

ciste, algas. 175, 261, 263. 264. 270 
(véase también estatóspora) 
cistidio. 83, 89 

Cisrus, polen como alimento de 
insectos, 573 
citogenética, 598 
citoplasma. 121, 123, 143 
citoquinesis, 2 
Cifras. 557, 559 
Cladochytrium auranricum, 36 
ciadodio, 592 
cladoforales. 281 
Ciado ni a deformis. 107 
ecología. 117 
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Cladonia, escuámulas, 108 
fu reata, 107 
podecios, 111, 114 
retipora, 107 
soredios, 110 
verticellata, 107 
Cladophora, 281, 283, 284 
cladoxilales, 416-417 
clamidobacteriales, 129, 134, 137 
clamidóspora, 43, 44 
Clarkia, 76 
clasificación, 12-13 

sistema fenético, 11-12, 597 
filogenético, 11-12, 596 
Clathropteris, 440 
Clavaria, 85 
clavariáceas, 86 
Clavariadelphus, 85 
truncatus, 86 
Clavariopsis. 99, 100 
clavel, 590 
Claviceps, 62 
purpurea, 60, 61 
Clavicorona. 85 
Clavulina, 84. 85, 86 
cleistotecio, 53, 54, 55, 56 
Ciemaris, 541, 562, 564, 589 
Clirnacium dendroides, 340 
clorobacteriáceas, 134 
clorococaies. 279, 281. 29 7 
clorofíceas í véase algas verdes) 
clorofila, algas, 9, 148-149, 171, 
! 76. 177. 178, 185, 195, 232. 
258. 274 

bacterios, 119, 134 
clorófitos (véase algas verdes) 
cloromonadoficeas, 262-265 
cloroplasto. 146, 273, 274 
bacilariofíceas, 185 
criptofíceas, 174 
crisofíceas, 178, 180 
crisófitos, 170, 195 
dinofíceas. 170, 185, 195 
euglenofíceas, 267, 269 
feófitos, 170, 171, 185, 195, 196 
rodofíceas, 231, 233. 234 
xantofíceas. 260. 262 
Closterium. 290, 292, 293 
Clostridium, 123, 127 
acetobutylicum, 132 
botulinum, 132 

fijación del nitrógeno, 131-132 
pasteurianum. 132 
tetani, 132 
coco, 559. 560 
gigante, semillas, 556 
Coco-de-mer, semillas, 556 
cocolitoforinos, 178, 179, 182 
cocos, 121, 126, 137 
Cocos, fruto, 560 
nucífera, 559 


Cocos nucífera, adaptación litoral, 
565 

Codium, 281, 283, 290, 291, 297 
Coelomomyces, 37 
Coemansia. 45 
col, 589 

de Bruselas, 589 
Colacium, 267 
cola de zorra, 593 
colchicina (Colchicum autumnale), 
592 

Coleochaete, 281, 282, 283 
colesterol, 149 
(véase también esterol) 
colonia. 119, 123, 126, 141 
coloración de Gram, 122, 130 
columela, 18, 19, 43, 44, 305, 323, 
325, 359 

Colletotrichum, 97. 99 
Comatricha. 23. 24 
comisura, 382 
compatibilidad. 69 
compuestas. 540, 556, 560. 562, 
591 

compuestos glucídicos en las al¬ 
gas, 148-149 
comunidad vegetal, 7 
conccptáculo. 212. 216. 220. 224. 
225 

Conchocelis. 238. 239 
(véase también Porphyra) 
condriosoma. 119, 124, 143, 274 
conducto resinífero. 503 
Condyluctis, 172 
conectivo, definición, 542 
concjito. 573, 592 
conidio, 41, 45, 46, 47, 50. 51, 55, 
56, 59. 60. 62, 64, 69. 70, 72, 
73. 78. 97, 127, 143 
binucleado. 69 
dicariótico, 72 
dispersión por el viento, 56 
liqúenes, 113 

conidióforo, 41, 45, 50. 56, 59. 60. 
72. 73, 98 

coniferales. 491, 494-523 
anatomía del tallo, 502-504. 505 
androstróbilo, 504. 506 
araucariáceas. 507, 518-520 
cefalotaxáceas. 507, 520-521 
cupresáceas, 507, 514-515 
descripciones de familias. 513 
embrión, 511, 512 
familias y distribución. 498-499 
filogenia, 521-523 
ginogametófito, 510, 511 
ginostróbilo, 508, 509 
hojas, 501, 502 
lebaquiáceas. 498 
pináceas. 499, 507. 513-515 
podocarpáceas. 507. 517-518 


coniferales, polen y androgametó- 
fito, 506, 507, 508 
reproducción, 504-513 
taxáceas, 507, 520, 521 
taxodiáceas, 507, 515-517 
coniferas de transición, 498, 522 
coniferófitos, 463, 489, 491-523 
coniferales, 494-523 
cordaitales, 492-494 
filogenia, 521-523 
progimnospermas, 492, 493 
Coniocybe purpuracea. 106 
Coniopteris, 444 
Conium, 590 
maculatum , 591 

conjugación, 33, 45, 48-49, 78, 
129, 130, 293 
cono, 368, 370, 379, 468 
Conocephalum. anatomía del talo, 
322 

comcum . 309. 319, 320 
consuelda, 592 
contacto gametangsa!, 39 
contexto, 83 
Con vallaría. 593 
convergencia evolutiva. 46, 599 
copal, 519 
Coprínus. 94 
aframentañus. 83 
comulación gametangiaL 33. 37, 41 
Cora pavonia, 11C, 114 
corcho, 588 
Cordaianthus . 493, 509 
cordaitales, 492-494 
Cordaitcs. 492, 494. 509. 510 
androstróbilo y grano de polen. 
496 

ginostróbilo, 496, 510 
sección longitudinal del tallo, 
405 

cordariales. 200. 217 
Cordyceps. 62 
Corcopsís. 591 
coristospermáceas, 464, 465 
cornejo, 538. 560, 565 
cornezuelo. 62 

(véase también Claviceps) 
Comas nunallii. 538, 560, 566 
corola. 540 
corónula. 293. 296 
Corpus, 493, 506, 507 
«corros de brujas», 81 
córtex, 209. 210, 213. 240. 243, 244 
corteza, 503, 504 
Corylus, fruto, 560 
avellana, flor. 572 
Coscinodiscus. 183, 186 
Coscinodon cribosus. peristoma: 
346 

Cosmarium. 290. 292, 293 
costa. 183. 184. 308 


cotiledón, 537 
Cotoneaster, 587 
Couropita. polinización, 579 
crásula, 485, 502 
Crataegus. apomixis. 555 
Crenothrix. 137 

crecimiento intercalar, 199, 200. 
202. 207, 209. 275. 279 
multiaxial, 240, 242-244, 246 
uniaxial, 240, 241, 245 
Crepidotus. 89 

Cretácico, 183, 192. 258, 355, 374, 
434, 438. 446. 456, 458, 498, 
521, 600 

Cribraria. 20. 22 
cripta, 174, 175, 266, 267. 269 
criptofíceas, 169. 174 
crisofíceas, 178-183 
crisófitos. 17 7 -I92 
crisolaminarina. 148, 177. 178. 

186, 260 

crista! violeta, 122 
cromátida. 3 

cromatoiorc, 134, 135, 146 
cromoplasma, 156 
cromosoma, 2, 3, 5, 6, 48. 124-125 
Cronartium ribicola. 75. 78 
Crossothecc. 459. 461 
cruciales, 589 
Crucibuium, 93 
lacre. 96 

cruciferas. 556, 560, 589 
cruzamiento interespecífico, 5 
Criptocoica imbricóla, cuerpos 
oleíferos, 313 
trígonos. 313 

Crypromeria, 499. 506, 516, 517 
Cryptomonas, 175 
Cryptothallus mirabilis. 307, 314 
Ctenitis, 448, 449 
Cucumis, baya, 559, 562 
cucurbitáceas, semillas, 556 
cuerpo de Golgi (véase dictioso- 
ma) 

fructífero, 47, 141 
lipídico, 123 
metacromático, 123 
nuclear. 121. 123. 124, 125, 127 
oleífero, Calypogeia trichoma- 
nis, 311 

jungermanniales, 313 
musgos, 326 

paraflagelar (véase fotorrecep- 
tor) 

cuesco de lobo, 80, 89 
Cumagloia. 243 
Cunninghamia, 516, 517 
cupresáceas, 499. 514-515 
distribución del género, 514 
registro fósil, 515, 522 
Cupressus t 501, 515 


Cupressus, androsporófilo. 506 
androstróbilo, 506 
ginostróbilo, 509 
cúpula, 459, 466 
cuscuta, 8, 537 
cutícula. 7, 355. 469 
Cyanophora paradoxa, 166 
Cyathea, 410, 421, 447 
descripción, 446-447 
Cyathodium, esporangio con aber¬ 
tura, 322 

Cxcadcoidea, 468, 469. 470 

Cycas. 161, 472, 473, 474, 478 

androstróbilo. 476 

Cvelamen. 590 
• 

Cydonia. fruto. 560 
Cymbella. 186. 187 
Cynara, 591 

Cynoglossum offícinalc, fruto, 567 
Cyperas papyrus, como planta de 
sudd. 565 

Cypripcdium, polinización. 584 
Cystodium , 171, 172 
Cytophaga, 141 


Chaenomeles. 587 
Chai loceros, 186. 187, 19! 
Chamaccypans. 13, 507, 514 
Chamaedoris, 297, 298 
Chamacsiphon, 161, 165 
Chara. 293, 295. 296. 299 
Choradopsis, 260. 261 
Che iraní has, 589 
chirivía. 590 

Chlamxdomonas, 273, 275, 277, 
283. 284. 285, 286, 287, 299, 603 
Chlorelia, 298 
Chlorídclia. 260, 261 
Chlorococcum, 279, 297 
Chloromcson. 263 
Chlorosaccus, 260, 262 
Chondromyccs, 140, 141 
Cliondrus cris pus. 256 
Chordaria, 196, 197-198 
Christenscnia. 419. 421, 422 
Chromulina, 178, 179, 181, 182 
Chroococcus. 160, 166 
Chroothecc, 235 
Chrysamoeba, 179. 181 
Chrysanthemum, 591 
Chrysocapsa, 179. 181, 182 
Chrysochromulina, 178, 179 
chucrut, 133 
Chytridium , 36 
sphaerocarpum, 36 


Dacrimicetáceas, 72 
Dacrydium. 499, 512, 517. 518 


Dacrymyces delisquescens, 72, 74 
Dactylaria, 99. 100 
Daedalea, 87, 90 
Dahlia, 591 

Daldinia concéntrica, 60 
dárdana, dispersión de las semi¬ 
llas, 562 

dasicladales, 273, 275, 281, 297, 
298, 299 

Dasycladus, 298. 299 
dátil. 560 
Datura, 6. 591 
Daucus, 590 
Davallia, 449, 450 
Dawsonia. 337 
superba, 336 

Dcdipodium gríffithianum. 338 
Dcgeneria. 542, 544, 546 
Dendrolígotrichum. gametófito. 
335 

Ddphinium, folículo. 560, 561 
Dennsiaedtía, 448, 449 
dennstaedtiáceas, 440, 448-451 
descripción, 448 
historia fósil y filogenia. 451 
tipos de soros, 449, 450 
Dcrbcsia. 275, 28!. 284, 289, 290 
Dcrmocarpa, 160, 164 
desarrollo eusporangiado. 412, 428 
leptosporangiado, 412, 428 
protálico endósporo, 368. 377, 
465 

cxosporal, 388 

descarga de esporas, andreeidas, 
332 

antoceros, 323, 325 
bríidas, 343 
hepáticas. 309 
liqúenes, 112 
mixomicetes, 19, 20 
politríquidas, 337 
Sphagnum. 331 

descomposición, bacterios, 120, 
133, 141 
hongos, 80, 81 
deslizamiento filctico, 429 
Desmarestia, 204. 206, 207, 209, 
225 

desmidas (véase zignematales) 
determinación genotípica del sexo, 
241 

deuteromicetes. 50, 97-100 
Devónico, 355. 358. 359, 365, 367, 
368, 373, 394, 395, 396, 399, 
409, 415, 416, 599, 600 
dextrano, 122 
Diachea. 23 
diadinoxantina, 148 
Dianthus, 541, 590 
diatomeas céntricas, 183, 185, 186, 
187, 188 
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diatomeas pennadas. 183, 185, 186, 
187, 188, 189 
(véase bacilariofíceas) 
diatoxantina, 148 
Dibotryon morbosum. 62. 64 
dicarión, 49, 51. 66, 69, 70. 71, 
75, 78 

dicariotización, 68, 81 
Dicksonia, 412, 444 
dicksoniáceas, 444-446 
filogenia. 446 
géneros. ,444 

dicnemonáceas, esporas, 338 
Dicnemon calycinum, espora, 347 
dicotiledóneas, caracterización, 

536, 537-538 
dicranales, 327 
Dicranopteris, esporas, 437 
Dieran um / lagellare, 306 
scoparium, 340, 342 
dictiotales, 195. 201, 202 
Dictydium, 20 
cancellarum, 22 
Dictynchus, 38, 39 
Dicryosphaeria. 297, 298 
dictiostela, 403, 410, 428, 432, 441 
Diayosrelium discoideum. 24-26 
27 

Dicryota. 196, 202. 205. 217 
Dldynium. 23 
diente de león. 6 
diferenciación sexual. 465 
digital, corola. 572 
Dipitolis, corola. 572 
purpurea . flor, 574 
dimastigomicetes, 46 
Dimorpitosiption. 299 
Dinamoebidium, ¡71. 172 
Dinobryon , 178. 179 
dinoriceas (dinoflagelados). 169. 

170. 225 

Dinothnx. 271, 172 
dinoxantina, 148 
Dionaea. 538, 546 
Dioon, 473 

Dioscorea. semillas. 562 
Diphyscium. 334. 338. 339 
Diplococcus, 126 
pneumoniae, 123 
diplococo, 126 
diploide. 2 
gameto, 5 

Dipodascus uninucleatus, 47 
Dipreris, 440 

Dipterocarpus, dispersión de Jas 
semillas, 562 
re rus us, fruto, 563 
Discelium. protonema, 339 
disco calcificado, 178, 179 
de separación. 163 
discomicetes, 55, 64-66 
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discomicetes operculados, 65-66 
Diselma. 514 

dispersión de las esporas, artrófi- 
tos, 406 
eurotiacias; 56 
gasteromicetes. 91 
hongos imperfectos. 70 
Sordaria fimicola. 59 
xilariales, 59 
Disrephanus. 179 
divergencia evolutiva, 599 
división, 14 
celular amitótica. 157 
bacilariofíceas, 185-186 
bacterios, 124 
cianofíceas. 156, 158-160 
dinofíceas. 171 
conjugada, 51 
PericJinai, 201 
Dodecatheon, 590 
Dolerorheca, 461, 463 
dominancia, 603 

dondiego de noche, color del pé¬ 
talo, 3 

Draparnaldia. 281, 282 
Drcpanocladus. ecología, 308 
Drcpanophycus , 368. 369, 384 
Drunys. piperita, carpelo. 544 
placentación, 546 
Drosera, 538. 546 
Drosophila. 4 

Drosophyl/uni, placentación. 546 
drupa. 560, 56! 

Drusa, ontogénesis del ginogame- 
tóñto. 552 
Dryoptcris. 76. 149 
dulse. 256 

Dumorticra. talo. 322 
Durio. semillas, 556 
Durvif/ea. 220. 226 


EcbaUhm elcrerium. 568. 569 
ecidio. 75. 76. 77 
ecidióspora, 75, 77 
ectocarpales, 196, 211. 217. 229 
Ecrocarpus. 196, 200. 201. 21 1 
217. 229 
ectoplasma, 123 
Echinostelium. 18. 21 
edogoniales, 275, 290, 294. 297, 
299 

efedrales, 525-527 
efedrina, 48, 526 
Eichornia como planta de sudd 
565 

Elaphoglossum, 448, 449, 450 
eláter, 309. 406 

eleosomas en las semillas, 566 
Elodea. 356, 357 
embriología, antófitos, 555 


embrión, Isoeres. 378 
psilotales, 365 
Emericella. 56 
nidulans. 50 
enación, 372 
teoría, 604 

. . Encalypta ciliara. 344, 347 

diversidad de penstomas, 342 
rhabdocarpa. 347 
Encephalartos. 472, 478 
encina. 588 

encistamiento. 171, 270 
endivia. 591 
endocarpo. 559 
Endocochlus % 46 
endodermis. 359 
Equisetum. 403, 405 
endomicetales, 48-49 
endosperma, 536, 555 
endóspora. algas, 164, 406 
bacterios, 126-127, 128, 129, 
132, 143 

endotecio, 309, 325 
eneldo, 590 

enfermedades humanas, 55 
enquistamiento. 34. 38-40 
ensayo biológico. 272 
entomofilia. 570-573. 578 
Entorno piit hora muscae. 45, 46 
entrecru/amiento. 597 
mi tonco. 50 
Fniylomu. 80. 81 
envejecimiento genético. 498 
envenenamiento, clcstridios. 134 
de los mejillones. 173 
ñongos. 62. *6. 89 
liqúenes. 116 
enzimo. 4X. 134 
respiratorio, 123 
Ephebi . ¡05, i 09 
Ephedra. 525-527 53!. 533 
Ephemerum. esporas. 344 
minurissimum. esporas. 347 
serretum. 303 
Epichr.us . 179, 181 
epiíracma. 336, 337 
Epilobium, 76. 562 
anuustijoiium. granos de polen, 
554 

epimacio. 509, 518 
epiteca. 183, 186 
epitecio. liqúenes, 11! 
epíteto específico. 13 
equinosteliales, 21 
equisetales. 401-407 
Equisetum. 356. 401, 407, 519 
anatomía, 401-402. 405 
anteridio, 406 
arquegonio y embrión, 407 
canal carinal, 403 
concepto del teloma. 603-604 


Equisetum. cono, esporófiJos y es¬ 
poras, 406 
embrión. 407 
esperma. 406 
hojas, 401, 404 
gametófito, 406 
reproducción, 404, 406 
Eremurus. 593 
ergosterol. 149 (ver también esterol) 
Erica. 589 
ericáceas, 589 

dehiscencia de las anteras. 542 
dispersión de las semillas, 562 
semillas, 556 
tipo micorrícico. 559 
encales. 589 
Eriobotrya. 587 
Eriopus remotifolius. 340 
erisifales. 56-57. 58. 59 
Ernestiodendron, 496 
Erysiphe graminis. 57, 58 
Erythryna. 565, 578 
Eryrhrocladia. 236 
Eryrhrotrichia. 236 
escala geológica del tiempo. 6 
escama, heléchos, 428. 447 
orgánica. 178. 180 
ovulifera. 507-509 
A raucartu y Agathis. 519 
silícea. !?$. !80 
esa la. 592 

escisión. 20. 49. • 19. I2 7 . 129. 

134 139. 14!, 143 
csclereida. 4¡6 
escierénquima. 356. 3 7 0 
esclerocio. 18. 54. 62 . 65 . 85 
escrofulariáceas. 592 
escuámula, 108 

Eschenchia coli, 124, 129. 133 
esfacelariales. 201-202. 203 
esfágnidas. 327. 328, 330. 333 
esíenoñiales. 396. 398-399 
esfenópsidos. 394 
est'erocarpaies. 318. 319. 349 
csieropsidales. 97 
eslabón perdido (evolución). 597 
espádice. 576. 578 
espárrago. 592 
espata, 576, 578 
especie, 12 
binomio, 13 
nomenclatura, 13 
espermacio. 51, 52, 69, 75, 76, 231, 

237, 238. 241, 248, 250, 252, 254 
espermatangio, 231, 237, 238. 241, 

248, 250, 252, 254 
espermatización. 52. 68. 69 
espermatófitos, 536 
espermatóforo. 51, 59, 75 
espermatozoide. 33, 260. 277, 286, 

290. 291. 294, 295. 305, 377 


espermogomo. 51, 69, 75, 76 
espina estipular, 540 
espino de fuego, 587 
espiriláceas. 134 
espiriio, 120, 131. 134 
espiroquetáceas, 141 
espiroquetales. 139, 141 
esplacnáceas, 327 
espora, acrasiomicetes, 28 
amiloide. 89 
bríidas, 347 
célula madre, 2 
flagelada, 143 

germinación. 38. 39, 40. 45, 47- 
48. 49, 59. 68. 70. 71. 75, 
78. 80 

mixomicetes, 19. 20 
labirintuiomicetes. 26 
liberación, 48. 62 
marsileales, 453 
mixomicetes, 19, 20 
perdurante. 34, 37. 44. 49 
polarilocular. 112 
polínica. 465 
salviniales. 456 
semilla. 465 
trileta. 362. 383 

(véase también acincto. aplanós- 
pora. artróspora. ascóspora, 
basidiósnorn. carnóspora. cis- 
le. clamidospora, estatóspora. 
hipnóspora. monóspora. oós- 
pora. planóspora. políspora. 
zigóspora, /oospora) 
esporangio. 18. 34. 35. 36. 37. 38. 
40. 41. 43. 45. 355. 359 
desarrollo. 44 

dispersión por el viento. 40 
gradual, 429, 430 
mezclado 429. 430 
mixomicetes, 19. 20. 21. 23 
perdurante. 34. 36. 37. 38 
plurilocular. 201. 203. 209. 211, 
217, 289 
simpie. 429. 430 
unilocuiar, 201. 203, 209, 211 
esporangióforo. artrófitos. 395. 

396. 399, 400. 403, 406 
fototropismo, 44 
hongos, 40, 44 
esporangíolo, 43, 45 
esporangióspora. 41, 44, 127 
desarrollo, 32, 44 
dispersión por el viento. 44 
esporobolomicetáceas. 98 
esporocarpo, 49, 53, 70, 72. 73. 87 
asexual, Dacrymyces. 72, 74 
euascomicetes, 49, 51 
marsileales. 453-454 
salviniales, 456 
esporofilo. 368. 372 


esporófito. algas, 2 , 208 , 211, 213 
214, 217, 218, 219, 231, 289,’ 
290 

hepáticas, 308-309 
(véase también carposporófito, 
tetrasporófito) 
esqueleto silíceo, 177, 179 
esquiceáceas, 411, 430 
anatomía vascular, 434 
descripción del género, 433-435 
filogenia. 434-435 
hojas y esporangios, 433 
esquizocarpo, 561 
esquizofíceas (véase algas azules) 
esquizomicetes. 119, 131 
esquizomicófitos [véase bacterios) 
estafilococo. 126 
estatóspora, 178, 182, 186, 263 
estefanoconto. 275, 291 
estela, 359 

antifloica en los heléchos, 410- 
411, 428 

en Psaronius. 42 1 
exarca, 359. 387 
polieíclica, 438 
estemonitales. 23 
estepicursor, 562 
esterigma. 70. 71. 89 
esteroide. 25 

estero!, algas. 148-149, 232 
cstioe lo estípite), ascocarpo, 54 
basidiocarpo. 72, 87. 89 
fcor:ceas, 209, 210. 213, 219 
mixomicetes, 18 
estipuia. 420. 539, 540 
como escama de los propágulos, 
539 

foliácea, 539, 540 

naturaleza, 538 
estolón. 44 
estoma, 7. 355 
cicadófuos. 469. 471 
coniferas. 50! 

hapioqueilico. 469, 471, 493 
musgos. 327. 346 
sindetoqueilico, 469. 471 
estramonio, 591 
estratificación vertical, 189 
estrella fugaz. 590 
estreptococo. 126, 128 
estreptomicetáceas, 143 
estreptomicina, 143 
estría, 185 

estróbilo, 368, 382, 468 
compuesto en Cordaites. 492 
Gnerum, 530-531 
Welwitschia, 528, 529 
secundario, 528, 529, 530 
estroma, 54. 59, 60, 62 
estructura monosifonada, 253 
polisifonada. 248, 251, 252, 253 
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etalio, 18, 19, 21, 23 
euascomicétidas, 47, 49-55 
aseas, 52-53 
ascocarpo, 53-54 
ciclo parasexual, 50 
vital, 54-55 
espermatización, 52 
fase asimiladora, 50 
heterocariosis, 50 
relaciones, 66 

reproducción asexual, 50-51 
sexual, 51-52, 53 
septos, 50 

eubacteriales, 127, 131-134 
agriado de alimentos, 133 
elaboración de alimentos, 133 
importancia económica, 131 
Eucalyptus regnans, tamaño, 537 
Eucapsis, 161 

Eadorina, 277, 278, 283, 286 
Euglena, 266, 267, 268, 269, 270 
euglenarrodona (véase hematocro- 
mo) 

euglenofíceas, 266 
euglenófitos, 266-271 
eumicetes, 16, 31-100 
Euphorbic, germinación de la se¬ 
milla, 558 

pulchcrñma. brácteas florales, 
538 

Eurhynchium oreganum, hoja, 

340, 342, 344 
eurotiacias, 55, 56 
curotialcs, 55-56 
Eurotium, 56, 57 
eustela, 530 

evolución, 1, 2, 4, 6-7, 9-10, 13- 
14, 596, 597, 600-602 
conceptos, 601 
orgánica, 1, 2 
regresiva, 144 
Exidia, 72 
candida . 73 
Exidiopsis, 72 
exina, 505 
exindusiado, 429 
exobasidiales, 82 
Exobasidium. 82 
exocarpo, 559 
Exochorda, 587 
exoenzimo, 31, 120 
exoesqueleto, 45 
exóspora, 164 
extinción, 498, 523 
extrorsa, definición, 542 
exudado polínico, $75 
eyectosomas, 264 


Factor anteridial, 414 
fagáceas, 554, 588 


fágales. 588 
fago, 130 

Fagopyrum, fruto, 560 
fagólrofo, 9, 171, 175, 178, 260, 
268. 271 
Fagas. 588 

sylvatica, grano de polen, 554 
fatales, 92-93 
familia morfológica, 97 
fase asimiladora, acrasiomicetes, 
23-24 

basidiomicetes, 68-69 
eoascomicetes, 50 
ficomicetes, 32 
labirintulomicetes, 27-28 
mixomicetes, 17 

nuclear libre, 382, 480. 510, 534 
ontogenética, 2 
perfecta, 97 

fecundación, antófitos, 555 
cruzada. 4 
doble, 536, 551 
Sapralcgnia, 38 
(véase también singamia) 
fenotipo, selección por el medio 
ambiente. 7 
feoficeas. 194 
feófitos, 194-229 
fermentación, 48 
fertilidad, 5 

del suelo, cianofíceas. 167 
fertilizante, 228 
fíoula, 68, 69, 71 
ficobiiina. algas, 157, 175. 232, 
255, 258 
ficobionto, 104 

ficocianina, 148-149, 157, 232 
ficocotoides, 194, 225, 231, 256 
ficoeritrina, 148-149, 157, 232, 255 
ficomicetes, 32-46 
ciclo vital, 33-34 
evolución, 46 
relaciones, 46 
Ficus carica, 582, 583 
fiebre de las Montañas Rocosas, 
143 

ondulante, 134 
recurrente, 141 
tifoidea. 133 
fijación del azufre, 167 
nitrógeno, 473 
bacterios, 9, 131, 132, 133 
cianofíceas, 167 
simbiótica del nitrógeno, 132 
filamento anteridial, 40, 295, 296 
axial, 137, 139 
cenocítico, 120, 143, 275 
citoplasmático, 275, 280 
de células corticales, 292 
gonknoblástico, 231, 241, 242, 
249, 252, 253, 254 


filicales. 428-453 
características primitivas. 450 
filogenia, 451. 452-453 
gametófito. 430 
historia, 428 
hojas, 429 

soros y esporangios. 429 
tallo, 428-429 
filidio, 303 
filóclado, 517 
filogenia, 9. 596-604 
algas, 147, 151-152 
ascomicetes, 257-258 
bacilariofíceas. 151, 191, 228- 
229 

bangiofícidas, 237, 257-258 • 
bennettitales, 470-471 
carofíceas, 151. 152, 219 
cenopteridales. 417, 419 
cianofíceas. 147. 151. 160, 167- 
168. 258 
cicadales. 481 
cladoxilales. 416, 417 
clorofíceas. 152. 262. 265, 275. 

276, 283, 292. 298-299 
cloromonadofíceas, 2e>4-265 
coniferales, 521-523 
cripiofíceas. 147. 151. 175, 264 
crisofíceas, 182-183, 228-229 
crisófilos, 151 

dinofíceas, 147, 151, 174, 265 
esfenofilaies, 399 
euglenofíceas. 151, 271 
feoficeas. 151, 182. 217. 228-229 
filicales. 451, 452-453 
floridofícidas, 245, 246 
ginkgófitos, 489-490 
gnetófitos, 531. 533-534 
lepidodendrales, 373 
marattiales, 422-423, 425 
marsileales, 455-456 
ofioglosales, 427-428 
plantas vasculares, 152, 272, 

298 

protopteridiales, 415-416 
psilófitos, 365 

pteridospermas del Paleozoico. 
462 

rodofíceas, 147, 257-258 
salviniales, 456-457 
selaginales, 383-384 
xantofíceas, 151, 262, 264 
fílum, 13-14 
fisarales, 17, 23 

Fissideas adianthoides, hoja, 342 
Fitzroya. 514 
flagelo, 38 

algas, 148-149, 170, 171, 175, 
178, 179. 181, 195, 196, 198, 
228, 260, 261, 263. 264, 266, 
267, 268, 269, 270, 273, 275 


flagelo, bacterios, 125, 131. 134. 
138. 139, 141, 143 
barbulado. 32, 148-149. 150, 

171. 178. 195. 197-198, 260. 
264. 275 

determinante de relaciones, 46 
eumicetes. 32. 33 
falso. 20 
inserción. 32 

liso. 32. 148-149, 150. 171, 178, 
195. 197-198, 260, 264, 275 
mastigonemas, 32, 149. 195 
microscopía electrónica. 32 
mixomicetes. 19 
no barbulado. 32, 34. 38 
polar. 125. 134 
flavacina, 148 
navoxantina, 149 

floema. 209. 354. 355, 359. 370, 
502, 503 
fibras. 503 
flor, 468, 528. 540 
anemófila. 57K 572 
diptcrófila. 576 
himenóptera, 574 
iepidoptera. 575 
flora intestina!. 133. 139 
floridofícidas. 237. 259 
floridósido. 149 
Focniculnm. 590 
folículo, 560, 561 
Fblsania. 514 
Fornes. 81, 84 
applanams. 91 
¡guiarías. 81 
officinaiis. 87 

Fontinalis. peristoma. 344. 346 
forma amenoide í véase forma ri- 
zopodial) 

cenocitica. 260, 273, 275, 277, 
281, 284. 289, 290 
(véase también forma sifo- 
nada) 

cocoide, algas, 171, 172, 175, 
179, 181. 261 

colonial, bacilariofíceas, 186, 
187. 191 

cianófitos. 160, 161, 162 
clorofíceas, 276. 277, 279, 286 
de vida, clima y espectro, 7 
flagelada, 146, 149, 151, 171, 
172 

clorofíceas, 262, 275, 277, 
278, 279, 287, 288 
cloromonadofíceas, 262, 263, 

264 

criptofíceas. 174, 175 ; 262 
• crisofíceas. 177, 179, 180, 181, 
262 

euglenofíceas, 266, 267, 268, 
270 


forma flagelada, feoficeas, 195, 196 
xantofíceas, 260. 261. 262, 

263 

foliácea, alcas, 200, 202, 203, 

204, 233. 235, 236. 238, 

240, 256. 281 

fruticulosa, liqúenes. 108, 109 
mucoide, 123 

palmeloide, 151, 160, 161, 172, 
175, 181, 260. 262. 264. 

268, 275, 277 

R. 123 

rizopodial, 151, 172, 261 
crisofíceas. 181 

S. 123 

sifonada. 181 
fósiles, algas. 6 
antófitos. 537 
artróñtos. 395 
bacilariofíceas. 192 
briófitos, 6. 347. 349 
carofíceas, 291. 297, 298 
cianófitos, 167-168 
cicadófitos. 467. ¿8! 
clorofíceas. 297. 298 299 
crisofíceas. 1S2 
dinofíceas. P4 
euglenofíceas, 271 
Seoficcas. 22S 
ginkgófitos, 483 
gnetófitos, 533-534 
hcopodofuos, 368 
plantas, 6. 9-10 
primeros. 6 
psilópsidos. 358 
pteridospermófuos. 458 
pterófitos, 415. 421-422. 434. 

437. 442. 451 
registro. 6 
rodofíceas. 257-258 
xantofíceas. 262 
Fossombronia. 318, 347 
angalosa. espora. 315 
cristata, 315 
minenii. espora, 315 
wondraczckii. espora. 315 
fotoautótrofo, 7 
fotorreceptor, 267 
fotosíntesis, 9, 120, 134 
fototropismo, 44, 59 
Fragaria, 549, 560. 586 
Fragilaria. 186. 187 
fragmentación, bacterios, 127, 137, 
139. 143 
hepáticas. 309 
hongos, 98 
liqúenes, 112 
plasmodio. 20 
frambuesa. 586 
Fraxinus. 560. 562. 563 
fresa. 44. 586 


fresa, fruto, 560 
fresno. 560, 562 
Freycinetia, polinización. 579 
Fritschiella. 280, 281. 282, 283 
fronde. 410, 416 
Frallania. 314 
dilata!a. 312 

función de los eláteres, 309 
frústulo. 183-184, 185, 186. 191 
fruto. 373. 536. 559, 560/ 561, 
562, 563-565, 567, 569 
agregado. 560, 
alado, 562, 563 
carnoso, 559 
dehiscente. 560. 561 
emplumado, 562 
en copa. 565 
múltiple. 560 
simple. 560 

incales. 196. 198-199, 202. 209. 

211. 217. 220. 223, 224, 226. 

229 

fucoidina. 149, 194 

lucosana \ véase lanmo de feófitos) 

tucostcrol. 148-149 

(trasv también estero!) 
fucoxantina. 148-149, 185, 195. 

228 

Facas. 196, 197-198, 203. 209, 211, 

212. 2IS. 220. 22h. 228. 552 
luego de San Anión, 62 
Falivo séptica. 19. 20. 2? 

Flinaria hygrométrica. 327. 344, 

345 

funículo. 549 
fnnori. 256 

híncala como posible anlófito, 

537 

Colanillas, 593 
Galinsoga, 563 
Galium, 538, 566 
Gal liona ¡la, 134, 136 
Galzinia, 85 

gametangio, algas, 205, 208, 211. 
212. 213. 216, 217, 218, 219, 
220, 283. 285, 291, 294, 295. 
296 

hongos. 33. 37. 39. 41. 43. 44. 

62, 68, 69 
plurilocular, 211 
(véase también ateridio, arque- 
gonio. carpogonio, espermatan- 
gonio. espermogonio, oogonio) 
gameto, clorófitos, 277. 283, 284, 
285-286, 287. 288, 289-294, 296 
crisólitos, 181-182, 186, 187 
euglenófitos, 270 
feoficeas, 196-198. 201-204, 
205, 208» 209, 211. 212, 216- 
218. 220. 229 


644 INDICE ALFABÉTICO 


ÍNDICE ALFABÉTICO 645 


gameto, hongos, 34, 37, 39, 49 
mixomicetes, 39 
rodofíceas, 230. 231 
gameto (véase también carpogo- 
nio, espermacio) 

gametófito. 2, 283, 288. 289, 290 
algas, 208, 211, 217, 218, 231, 
237, 238, 240, 248, 250, 252, 
254, 255 

angiospermas. 553 
briófitos, 303-304 
femenino, 368, 377-378 
hepáticas, 308 
masculino, 368, 377 
Garrya elliptica. 571 
gasteromicete, 5, 82, 89-93 
gastroenteritis, 134 
Gelidium. 256 

gemación. 48. 49, 71, 78, 79, 80, 
127, 131. 143 
gen, 3, 4, 5, 6, 125 
gene, mutación, 4 
reserva, 4 

género, definición, 12-13 
morfológico, 97 
genética, 2-6, 12 
genoma, 3. 5 
genotipo, 4. 6, 7 
Geoglossum glabrum. 66 
Geosiphon pyriforme. 109 
Geothatfns. gametófito, 3IS 
Geotñchum. 99, 100 
geotropismo negativo. 473 
geraniáceas. 556, 560 
Geranium bicknellii, fruto, 569 
dispersión de las semillas, 568 
germinación, endóspora, 127 
esclerocio. 62, 65 
repetida. 71 
Geum . 562 
gimnoascáceas, ¿5 
gimnespermas, 462. 536 
ginecco. 465. 543-551 
Ginkgo hilaba, 483, 484. 485 
androsporófilo y polen. 487 
embrión, 489 

ginosporófilo y semillas. 488 
hojas y estomas, 487 

raíces. 486 

reproducción. 487-489 
sección transversal del tallo. 

486 

semillas, 556 
ginkgófitos, 483-490 
evolución, 483 
filogenia, 489-490 
hojas fósiles, 483-484 
Ginkgoites, 483, 484 
ginogametófito, 480, 510, 511, 
551-552 

aparato ovular, 551 


ginóspora, 465. 477-478. 510 
célula madre. 477 
ginosporangio, 465, 543 
ginostróbilo, 473 
compuesto en Lebachia. 496, 
498 

evolución. 508-509, 510 
girasol. 591' 
gleba, 92, 93 

Gleichenia. 412, 435, 436. 437 
gleicheniáceas. 435-440 
filogenia, 437-440 
Gleichenites, 435 
Glenodinium, 170. 173 
glóbulo, 295, 296 
lipídico, 123 
Gloeocapsa. 161, 166 
Gloeochaete. 166 
Gloeothece. 161 
Gloeotrichia, 162, 165 
Gloiopeltis. 255, 256 
Glossop/eris, afinidades con los 
antófitos. 537 
glucógeno. 123 
Glycine. 588 
Glyptostrobus. 517 
gnetalcs, 530-531 
gnetófitos. efedrales. 525-527 
filogenia, 531, 533-534 
gnetales, 530-53! 
welwitschiales. 525. 527-530 
Gnerum. 530, 531. 532, 533 
Gomphonema. 186. 187, 188 
gonimoblasto (véase carposporó- 
fito) 

Goniotrichum. 235 
Gonittm. 274. 277. 283. 286 
Gonyaulax, 170, 173 
Gonyostomum. 264 
Gossypium sem-Has. 565 
Gradiaría . 250 
grammaies. 593 
gramíneas. 560. 562. 566. 593 
longevidad de las semillas. 557 
grano de polen, anuiospermas. 

554 

cicadaies. 475 
colpado. 552 
colporado. 552 
germinación, 552. 554 
identificación. 552 
porado. 552, 554 
pteridospermas. 459 
tricolpado, 554 
granulo. 123. 124, 125. 134 
basal. 32. 125 
Graphis scripta. 106 
grasa, 268 

Grimmia marítima. 303 
pul vinar a, 340 
grosellero (Ribos). 77, 566 


G rossularia. 77 
grupo ligado, 4 
Guepiniopsis. 72 
al pin us. 74 

guía hacia la miel en las flores. 
573 

guisante. 559, 587 
Gunnera. 167 

Gymnocola. reproducción ase¬ 
xual, 313 

Gymnodinium. 170, 173 
Gynosporangium clavariiforme. 

76 

Gypsophila. 590 
Gyromitra escalenta. 66, 68 


Haba, 588 
habichuela, 587 
Halicystis. 289. 290 
Halimeda. 281, 285, 289 
Hamamelis. 568, 569 
Hapalosiphon. 16 J. 162. 166 
haploide. 2 
haploidización. 50 
haplomitriáceas, 309 
Hitplomitrium. 309 
hapterio. 209. 214 
hapeonema. 178. 179. 180 
Harpavophytum. 566. 567 
haustorio. 9. 32. 40, 56, 57. 73 
H (trvcyel/a mira bilis. 240 
haya. 588 
haz vascular, i3 
heiechos. 2. 4. 13 . 355. ?‘ 7 * T . 409 
599 

aspecto. 410. 411 
arborescentes. 410. 411. 419. 

420. 421. 444. 472 
desarrollo anteridial. 414 
arquegonial, 414 
esporangia!. 413 
embrión y esporufación. 414 
esporas. 431 
estelas. 412 

filogenia. 417.' 419. 422. 427- 
428. 451 

maduración esporangial. 430 
mesofíticas. 428 
soros, 413 

tipos de anillos. 430 
venación. 411 
Helianthus. 591 
Helicobasidium. 73 
corticiodes. 75 
H el ico aloe a. 73 
laeerheimi. 75 
Helicoma, 99, 100 
Heliotropium. 592 
heliotropo. 592 


Helminthostachys. 425, 426 
helociales, 64-65 
Helorium citrinum, 64, 65 
Helvella elástica. 66, 67 
Helleborus. cáliz petaloide, 541 
hematocromo, 268, 270 
(véase también astaxantina) 
hemiangiospermas, 537 
hemiascomicétidas, 47-49, 66, 97 
hemicélula, 290, 294 
Hemitrichia. 21. 23 
hemoglobina. 133 
Hepática. 589 
hepáticas. 303. 308-323 
ciclo vital, 305 
crecimiento, 309 
cuerpos oleíferos, 3II, 313 
eláteres, 314 
esporas. 309 
esporófito, 308-309 
evolución, 322-323 
gametófito, 308 
número de especies. 303 
géneros, 303 

reproducción asexual, 307 
tamaño, 309 
hepatófitos. 302 
Hericcum. 86, 88 
Hesperis. 589 

heterobasidiomicetes. 70. 93. 96 
heterocariosts, 50 
Hetcrochioris. 260, 261 
heterocistc. 164 
heíeroconto, 260, 261, 263 
Hcterochordaria. 201, 202 
heterofiüa. 379 
heterogeneidad, 4 
beterómero, 105 
heterosporia. 368, 384 
articuladas. 395 
brfidas. 344. 347 
semillas. 465 

heterotalismo, 43, 44, 51, 69, 81 
tetrapolar. 69. 80 
heterotriquia. 200, 201, 275, 276. 

280, 281. 282 299 
heterótrofo. 8. 31, 120, 131, 145. 
174, 268. 274. 275 
saprofítico, 31, 120 
heterozigoto, 3 

Hibisctts ¡ileaceus, adaptación li¬ 
toral, 565 
híbridos, 5 
hidnáceas, 86 
hidrofilia, 570, 582 
hidróxido de manganeso, 137 
férrico, 134 
hiemales. 395-396 
Hieracium, apomixis, 555 
hierba centella, dispersión de las 
semillas, 565 


hierba de San Cristóbal, 560 
hierro de los pantanos, 137 
hifa, 32, 47, 49, 121 
ascógena, 51, 52. 63 
basidiomicetes, 68 
cenocítica. 29. 38, 41. 43, 143 
dicariótica, 49, 68, 73 
euascomicetes, 50 
fusión, 50, 59, 68, 71 
heterocariótica, 50 
homocariótica, 50 
intercelular, 40, 75 
receptora, 129, 130 
rizoidai. 107 

hifomicrobiales, 127, 141 
hifoquitriales, 38 
hifoquitridiomicetes, 46 
hifoquitridiomicétidas, 38-41 
higo, 561, 583 
hilo, 556 

Himantandra, androsporófilo, 544 
himenio, 54, 64, 70, 71, 82, 83 
poroide, 83 
superficie mojada, 85 
himenofiláceas, 442, 444 
filogenia, 442 
géneros actuales. 442 
himenogastrales, 91 
himenomicetes, 82-89, 91 
hinojo. 590 
hipófisis, 344 
hipotalo, 18, 20 
hipoteca. 183 
hipoterigiáceas. 341 
hipnobriaies, 342 
hipnóspora. 146. 190, 28? 
Hippeasrrum. 593 
histógena. disposición, 513 
hoja. 7, 146, 209 
caduca. 309 
perigónica, 311, 326 
periquecial. 313, 326 
holobasidio. 96 

homobasidiomicétidas, 70, 72, 80- 
93. 96 

ciclo vital. 82 
clasificación. 82 
desarrollo de los basidios, 71 
forma de los basidiocarpos, 84 
hifas, 85 
homocariosis, 50 
homosporia. 362, 368, 384 
articuladas, 395 
semillas, 465 
homotalismo, 43, 44, 51 
homozigoto, 3, 4 
hongos, 9, 14 
caza-nematodos, 100 
con laminillas, 83, 87, 89 
depredadores. 9 
endofíticos, 420 


hongos, espejo, 98 
fase de repetición, 51, 77 
gelatinosos, 71 
hediondos, 92 
hermafrodíticos, 51, 59 
hipógenos, 86, 92 
imperfectos, 97-100 
liqúenes, 104-118 
parásitos en el hombre, 43, 47, 

registro geológico, 599 
verdaderos, 29, 31-100, 121, 
143, 144 

(véase también eumicetes) 
yesqueros, 84 
Hordeitm. 593 
hormogonio, 163, 164 
hormona, 25, 37 
Achlya. 39-40 
Hormosira, 220, 224 
Horncophyton. 359 
Horniella, 264 

huevo, 33, 39, 277, 286, 291, 292, 
294, 296 
Hydnttm , 86, 88 
Hydrodictyon, 281, 283 
Hydrttrus . 179 
Hvenia. 395, 396 
Hygrohypnum smithii. hoja, 342 
Hylocomium splendens, 340, 343 
Hymenomonas, 179 
Hvmenophyllum. 411, 442, 443 
Hvmenophytum flabellatum. 316 
Hyoscyanus . 591 
Hyphomicrobium, 141 
Hypnitm. 345 
Hypochaeris. fruto, 564 
Hypoxylon. 59 

Iberis, 589 
identificación, 12 
/mpatiens aurella. fruto, 569 
dispersión de las semillas, 568 
importancia económica, amarili- 
dales. 593 
antófitos, 536 
araucariáceas, 519 
asterales, 591 
bacilariofíceas, 191-192 
boraginales, 592 
bríidas, 345 
cariofilales, 590 
carofíceas, 298 
cianofíceas, 167 
clorofíceas, 298 
crisofíceas, 182 
cruciales, 589 
cupresáceas, 515 
dinofíceas, 173-174 
encales, 589 
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importancia económica, euglenofí- 
ceas, 270-271 

eumicetes, 41, 48, 55-56, 62, 
80 

fágales, 588 
feófitos, 225-228 
graminales, 593 
lamiaies, 592 
leguminales, 586-587 
liliales, 592 
liqúenes, 116-117 
magnoliales, 586 
personales, 592 
pináceas, 514 
plantas vasculares, 356 
podocarpáceas, 518 
politríquidas. 337 
primulales, 590 
ranales. 589 
rodoficeas, 256-257 
rosales, 586-587 
saxifragales, 590 
solanales. 591 
Sphagnum, 331 
taxaceas, 520 
taxodiáccas, 517 
umbelales, 590 
xantofíceas, 261-262 
incurvación, 604 
indusio, 412 
inopcrculado. asea, 53 
discomicete, 64-65 
infrarrojo. ¡34 

integumento, cicadales, 477, 478 
coniferas, 509, 511 
Cordaitcs, 493, 496 
Ephcdra, 527 
Ginkgo, 488 
G nerum, 531, 533 
pteridospermas, 459 
semillas, 373 
Weltwischia, 529, 530 
internodo, carofíceas, 292, 296 
intersticio foliar, 368, 375 
Intia, 331 
intina, 505 

granos de polen, 554 
introrsa, definición. 542 
invaginación, 264. 266, 267 
inversión, 286 
involucro, 526 

lpomoea, adaptación litoral, 565 
Iris, corola, 572 
isidio, 110 
isoconto, 275, 277 
isoetales, 367, 374-378 
filogenia. 378 
I soeres, 368, 374, 375-378 
anatomía, 375-376 
embrión, 377-378 
esporas, 377 


Isoetes. gametófito femenino, 377, 

378 

masculino, 377 
hojas, 376 
morfología, 375 
órganos reproductores, 377 
sección transversal del tallo, 376 
vertical de la planta y de los 
esporófilos. 376 
isogameto, 33, 211 
isogamia, algas. 147, 178, 188, 209, 
211. 213. 217. 261. 262, 263, 
281. 284. 286. 287, 289 
hongos. 33. 34, 36 

Jabonera, 590 
Jacaranda, semillas. 562 
jacinto de agua como planta de 
sudd. 565 

jara, polen como alimento de in¬ 
sectos, 573 
juliana. 589 

Juntas, dispersión de las semillas, 
566 

jungermanniáceas. 314 
jungermanniales, 310, 311-314, 349 
Juníperas. 13. 76, 499, 505, 515 
Jurásico. 434. 437, 446, 453, 465, 
498, 520, 600 

Kaianciwc. reproducción vegeta¬ 
tiva. 538 
K al mió. 589 
kapok. semillas, 565 
Ke relee rio. 513. 514 
Kigelia. 579, 580 
Kniphofia. 593 
kombú, 227 
Kuelineóla. 79 

Labelo en las orquídeas, 584 
labiadas, 560, 592 
labirintulales, 26-27 

labirintulomicetes. 16, 26-28 

Lohyrinthoriza, 28 
Labyrinrhula, 27, 28 
macrocystis, 28 
vi t el lina. 29 
Lactarius, 89 
Lactobacillus, 133 
Lactuca. 591 
laguna, 359 
lamiaies. 592 

lámina, feoficeas, 209, 213, 214, 
215. 218. 222 
Laminaria. 196, 603 
laminariales, 204, 208, 209, 210, 
211, 218. 220, 221, 222, 227 
laminarina, 149. 177. 195 


laminilla, cloroplastos de las al¬ 
gas, 156, 157, 158, 170, 178, 
180. 232, 267, 269, 273, 274 
superficies himeniales, 83 
l.amproderma, 23. 24 
lardizabaláceas. placentación, 546 
Larix. 499, 500. 508. 513, 514 
Lathyrus. estipulas. 53 8 
lauráces, 543, 552 
laurel de montaña, 589 
Lavandula, 592 
«laven» púrpura. 255. 256 

verde, 298 
lazo, hongos. 100 
Leathesia, 202, 203, 209 
Lebachia, cono porífero, 497 
seminífero, 497 
brote enano, 498 
descripción. 494-495. 509, 521 
grano de polen. 498 
sección longitudinal de la se¬ 
milla y un brote enano. 498, 
510 

lebaquiáceas. 491, 494-498 
descripción. 494-495 
filogenia. 522 
Leconora. apotecio. 115 
Lccidca. escuámulas. 108 
leche, 133 

productos derivados, i¿4 
lechuga. 591 

de agua como pianta de suod. 
565 

leguminales. 587-588 
leguminosas. 132. 133, 560 
Le je une a flava. 312 
lenguas de la tierra. 65 
Lens. 588 
lenteja, 588 
Lenzitcs. 87, 90 
Le pid ocar pon, 373 
sección vertical, 374 
lepidodendrales, 367, 368, 310-373 
filogenia, 373 
Lcpidodrendon. 370, 383 
cicatrices foliares, 372 
esporas, 373 
filogenia, 373 

sección transversal de la hoja. 

372 

del tallo, 371 
Lcpidoptcris. 463, 465 
Lcpidosrrobus. 372, 373 
Lcpidozia reprans. 312 
lepra, 143 
Lepraria, talo. 107 
Uprogium tremelloide, 105 
leptoma. 506. 507 
Leptopteris, 431 
Le pros pira. 141 

Lcscuraea incurva/a. parafilia. 343 


Leí baria vulpina como veneDO 
para lobos, 116 

leucobríidas, células foliares di- 
mórficas, 341 

Leucolepis menziesii, 342, 344 
Leuconostoc, 133 
mesenteroides, 122 
leucoplasto, 275 
leucosina, 148 
Leuma, 537 

levadura, 47, 48, 66, 98 
del pan, 48 
Libocedrus, 13, 515 
li cea les, 20-21 
licopeno, 149 
licoperdales, 91-92 
ücopodiales, 367. 384-390 
filogenia, 391-392 
licopodófitos. 367-392 
filogenia. 391-392 
primeros. 368 
teoría del teloma. 604 
ieeinoDteridáceas. 459 
¡.gula. 372, 374, 376. 380. 509 
liliales. 592-593 
Lilium. 593 
man ayo n. flor, 575 
linaria, corola, 5"2 
Linaria. 562. 5 7 2, 592 
Lindsaya, 448, 449 
linca siíonada, 275. 276. 281 
tetrasporina. 275. 276. 277-281, 
282. 299 

volvocina. 275. 276-279, 281, 
299 

Un naca boreal is. dispersión de las 
semillas, 566 
lípido, 122, 123, 307 
liqúenes, 9. 14, 104-118, 166. 297 
absorción del agua. 115 
anatomía del talo, 105. 108, 110 
como fuente de colorantes na¬ 
turales, 117 
crecimiento, 114 
descarga de esporas. 112 
efectos perjudiciales. 117 
en la industria de la perfume¬ 
ría, 117 

estructura sexual, 110-111 
fisiología, 114-116 
foliáceos. 105, 106. 107 
fósiles, 118 
longevidad. 114 
morfología del talo, 105. 107 
naturaleza de la asociación, 104 
polución industrial, 117 
reproducción, 110-114 
significado ecológico, 117 
síntesis, 116 
taxonomía. 104 
usos. 116-117 


liquenina, 116 
lirio del Nilo, 593 
mariposa, 593 

Liriodendron, 538, 539, 586 
Lithothamnium, 231, 258 
Lobaria pulmonaria, isidios, 110 
valor medicinal, 117 
verrucosa, soredio, 111 
Lobatannularia, 399 
Lo bularía. 589 
lóbulo, 312, 314 
lóculo, 54, 62 

loculoascomicetes, 55, 62, 64 
Lodoicea, semillas. 556 
Lophozia ascendens. propágulos, 
307 

grandireris. cuerpos oleíferos. 

313 

silvícola, cuerpos oleíferos. 313 
lórica. 178. 179, 260, 266, 267 
luminescencia. 172 
Lunaria annua. silicua. 561 
Juteína. 148-149 

ivtase también xantofila) 

Jo/.. 172. 173. i 89. 190, 225, 226. 

228. 255, 267, 380 
Lychnis. 590 

Lxcogala cpidendrum. 2i, 22 
Lycoperdón perlarum. 92. 95 
Lycoperskum. 591 
eseulentum. baya, 562 
Lycopoditcs, 384. 385 
Lycopoáium. 368 
anteridios y arouegonios. 390 
embrión, 388-389 
estróbilo y esporófilo, 387-388 
filogenia. 391-392 
gametófito, 389 
hojas, 385-386, 387, 388 
raíces. 386, 387 
reproducción. 387-389 
tallo, 384, 386 
Lycllia. peristoma, 337 
Lyginopteris, 459 
Crossorheca como órgano poli- 
nífero. 461 

haces vasculares, 460 
sección transversal del tallo, 460 
semilla y cúpula. 461 
Lygodium, 433, 434, 435 
Lythrum. dispersión de las semi¬ 
llas. 565 


Macrociste, 141 
macroconidio, 60 
Macrocystis. 214. 215, 218, 222 
Macromirrium cornarum. esporas, 
347 

heterosporia. 344 
macróspora. 368. 372-373. 377 
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macrosporangio, 372-373 
Macrozamia, 472, 478 
madera en descomposición, 87 
madroño, 589 

Magnolia. 468, 470, 544, 556, 560, 
586 

magnoliáceas, 542, 543, 552, 586 
magnoliales, 586 
Mahonia. 560, 566 
Maianthemum, 538, 593 
maíz, 80, 593 
Malas, fruto, 560 
malváceas, 75, 560 
Malva moschatus. esquizocarpo, 
561 

Mallomonas. 179 
mamífero, 141 

mancha ocular, 170, 174, 178, 261, 
267, 269, 273 
manitol, 149, 195 
manana. 48. 149 
mangla, vivíparo, 556 
Man nía fragrans, esporangio 
abierto, 322 
rupestris . 320 
siberica. 320 
manoelicerato, 149 
mantequilla. 133 
manzano, 62. 560, 586 
Marania. 419, 421, 422, 423 
marattiaies, 419-425 
filogenia. 422-423, 425 
genero fósil, 419, 421-422 
morfología y anatomía, 419-420 
reproducción. 420-421 
marcanciales, 318-323 
anatomía del talo, 321 
cámaras aeríferas. 319 
morfología, 320 
Marchantía. 318, 322 
polxmorpha. propágulos, 307 
marea, 222, 223. 227, 228 
muerta, 223, 228 
roja, 173 
viva, 223, 228 
marisco, 141 
Marsilea. 411, 453 
espermatozoide y embrión, 454 
esporocarpo, 453 
gametófito femenino y embrión 

joven, 454 

micróspora y gametófito mascu¬ 
lino. 454 
morfología, 453 

sección transversal de) tallo, 452 
marsileales. 453-456 
esporangio, 453-455 
filogenia, 455-456 • 

morfología, 453 
Marsupella sprucei. 312 
mastigonema. 32, 147 
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«mástiles de violín». 429 
mastuerzo marino. 589 
másula, 456 
Matonía. 437, 438. 439 
matoniáceas. 437-440 
filogenia. 438, 440 
géneros actuales, 437-438 
Manhiola, 537, 589 
Mccodium, esporas, 443 
Med icago, 588 
medio ambiente, efectos, 6-9 
hábitat terrestre, 355 
de cultivo. 123, 127 
medula, 202, 209, 210, 212, 213, 
243, 244 

medulosáceas, 459-461 
Medullosa, 460 
anatomía vascular, 462 
Pac hy test a, semilla, 462 
Me paceros endivaefolius, pseudo- 
eláteres, 324 
megafilo, 604 
megasporofilo, 376 
meiosis, 2-5 
algas, 147, 150 
bacterios, 129 

espórica, 150, 287, 288, 289, 290 
etapas, 3 
gamctica, 150 

hongos. 34, 37, 40, 44, 47, 48 
49, 52, 68, 70, 71, 72. 73, 75 
importancia biológica, 3-4 
mixom:cctes, 17-23 
zigótica, 150, 283, 285, 286, 287 
meióspora, 2. 209, 211, 283, 285, 
287, 289. 290 

meiosporangio, 209, 211, 288, 289. 
290 

(véase también esporangio uni- 
locular) 

Melumpsora abieus-cunadensis, 76 
melanconiales, 97-98 
melanina, 36 
meliloto, 588 
Mclilorus, 588 
melocotón, 560, 586 
melón, 559, 562 
Melosira, 186, 187 
membrana citoplasmática, 121, 
122, 123 

nuclear, 16, 48, 119, 124 
membrillero del Japón, 587 
membrillo, fruto, 560 
menta, 592 
Mentha, 592 
mericarpo, 560 
Merismopedia, 161 
meristela, 410, 447 
meristemo, 80 
antocerotales, 323 
feofíceas, 200, 204, 206 


meristemo intercalar, cianofíceas, 163 
teoría del teloma. 603 
tricotálico, 204. 207, 209 
meristodermo, 200, 206, 209, 210 
meromixis. 129 
Merrensia, 592 
mesocarpo. 559, 560 
mesoma, 603 

Mesozoico, 428, 434, 467, 483, 

521, 522. 533 
metábola, 266, 270 
metafase. 3 
metano, 134 

Metaseqaoia, 501, 515, 517 
metaxilema, 361, 370, 387 
metazoo, 182 

método radiométrico de datación. 
599 

Metzgeria, 307, 315 
pubescens, 316 

metzgeriales, 314-315, 316, 347, 
349 

micelio, 37, 143 
estéril, 97 

monocariótico, 68, 69, 75, 80, 81 
perenne, 81 
primario, 68 
secundario. 68-69 
micobacteriáceas, 144 
micobionte, 104, 105 
micoplasmatales, 143 
Micrasterias, 290, 292, 294 
Microcachrys. 518 
microciste, 141 
Microcycas, 472 
Microcysris. 156. 157, 161, 165 
microfibriUa. 121 
microfilo. 368, 604 
microfilófitos, 367 
Xíicrolepia. 411, 448 
Micromyces, 34, 35 
micrépiio. 373, 459, 549 
Microsphaera, 57, 58 
micróspora, 368, 372-373 
microsporangio, 372-373 
microsporófilo, 376 
Microsrrobus, 517, 518 
microtatobiotes, 131, 143 
migración, acrasiales, 25-26 
nuclear, 50 
mildiu algodonoso, 42 
pulverulento, 56 
Mimulus, 565, 572, 592 
M ir a bilis. 3 

Mischococcus, 260, 263 
Mitella, 565 
mitosis, 2 

mitóspora, 209, 211, 217, 287, 288, 
291 

mitosporangio (véase esporangio 
plurilocular) 


Mitróla. 65 
phalloides. 66 

Mittenia, protonema refringente. 
338-339 

mixameba. 19, 20, 24, 26. 29 
mixobacteriales. 23. 29, 127, 141 
mixobacterio. 141 
mixofíceas (véase algas azules) 
mixomicetes, 9, 16-29, 31, 32 
mixomiosina. 17 
mixótrofo, 268, 271, 275 
mixoxantina. 148 
mixoxantofila, 148 
Moerckia blyttii, talo, 315 
florowiana, talo, 315 
hibernica. localización de los 
arquegonios. 315 
moho acuático, 38 
negro del pan, 44 
rojo del pan. 60 
Mo liria. 433 
Mol lisia. 64 
cinérea, 65 
«momias», 65 
Monera, 13 
moniliales, 97, 98, 100 
Monilinia fructicola, 65 
monoblefaridales. 33 
Monoclca. 315, 317 
jorsteri, 317 

monoclcales. 315, 317-318 
monocotiiedoneas, 536. 538. 592- 
593 

monofilogenia, 6GI-602 
monoleta. 362 

monóspera. 237, 238, 240, 24i 
monosporangio. 237, 238, 241 
Monostromc. 280. 281, 287, 298 
Monotropa uniflora, 9 
moral. 560 
Morchclla. 66 
angas tice ps. 67 
Morus. fruto, 560 
Mougeotia. 273, 290. 292 
movimiento, bacilariofíceas, 186 
bacterios, 125 
carofíceas, 275 , 
cianofíceas, 157 
clorofíceas, 275 
criptofíceas, 175 
crisofíceas. 178 
dinofíceas, 171 
euglenofíceas. 268, 270 
feofíceas, 195 
xantofíceas, 260, 263 
mucina, 123 
mucocomplejo, 122 
mucopéptido, 121, 122 
Mucor , 29, 44 
genevensis, 44 
hiemalis. 44 


Mucor mucedo, 44 
mucoráceas, 43. 45 
mucorales. 43-45 
muérdago. 8. 537, 566 
muguet. 593 
Musa, 559, 579 
musgos. 325-347 
ciclo vital, 305 
escamosos, 311 
estomas. 32? 
gametófito, 326 

número de géneros y especies, 
303, 308 

reproducción asexual, 306 
subclases. 328 
mutación. 4-6. 50. 123, 597 
a nivel de gen, 4 
Matinas . 92 
caninas, 96 

Mycobacterium leprae. 143 
tuberculosis. 141, 143 
Myosotis, 572, 592 
M y rio nema, 200, 201 
Myristica. 556, 560 
Myxococcus, 141 
falvus. 140 


Naba de Suecia, 589 
nabo. 589 

Naiadira. 318, 348, 349 
nancplancton. 173. 182. 189. 228. 
262 

naranja, partenocarpia. 559 
narciso. 593 
Nurcissus, 593 
Kathontiuna. 374. 375 
\ avie ala, 183. 186, 187 
Ncckera do a el asi i. hoja. 342 
néctar, 9. 562. 578 
Ocarín cinr.cbarina, 97 
■V el ambo nucífera, viabilidad de 
la semilla. 557 
Xc maltón. 24¡, 243, 248 
Xeohodgsonia mirabilis, 320 
neoxantina. 149 
Xephrolepis. 448, 449 
Xertocysns. 208, 210 , 211 , 213 , 
217. 218. 221. 226, 227 
Xcrine, 593 
nervio falso, 442 
multiestratificado, 314 
Xeuroloma, 332 
N euros pora. 59, 60 
crassa. 59 
sitophila. 59, 60 
Nicotiana. 559. 573, 591 
Xidula. 93 
Nidal aria, 93 
nidulanales, 93 


«nieves rojas». 296 
ninfeáceas, androceo primitivo, 
542 

placentación. 546 
níspero. 586-587 
Nitella. 292, 295, 299 
Nitrobacter. 134 
•N itrosomonas. 134 
nivel de ploidía. barrera genéti¬ 
ca. 5 

Nocardia, 142, 143 
nombre, binomios dobles, 97 
de órganos. 498 
nomenclatura binomial, 13 
Código Internacional, 13 
origen. 13 

nomeolvides, 572, 592 
nori. 256 

Nostoc. 161. 162, 163, 165, 166, 
167 

endofítico en Anthoceros, 324 
Geosiphon. 109 
liqúenes, 105 

talo de antocerotales. 323 
Blasia pasillo. 314 
Norhofagas. 588 
Nothotaxus. 520 
núcela. 459. 549, 551 
núcleo compatible. 49 
eucariótico, 144 
moniliforme. 170. 176 
procariótico, 144 
nucléolo. 124 
núcuia. 293, 296 
nudo, carofíceas, 292, 295, 296 
nuez moscada, 560 
nutrición autótrofa. 7 
auxótrofa. 8 

bacilariofíceas. 186, 189, 190 
cianofíceas. J6 7 

clorofíceas y carofíceas. 273- 
274, 297, 298 
cloromonadonceas. 264 
criptofíceas. 175 
crisofíceas, 178, i82, 186 
dinofíceas. 171, 174 
euglenofíceas, 267, 268 270 
fagótrofa, 9 
feofíceas. 195, 225 
heterótrofa, 7 
mixótrofa, 8 
micorrícica, 9 
parásita, 7 
rodofíceas, 232 
saprofitos. 7, 9 
simbiosis, 9 
xantofíceas, 260 

Xyssopsora. 79 

Ñame, semillas, 562 


Océano y dispersión de las plan¬ 
tas, 565 

Octoblepharum albidum. 346, 347 
Ochromonas. 178, 179, 181, 182 
Odonthalia. 241 
Odontia, 86 

Oedipodiam griffithianum, 338, 
342 

protonema lobulado, 334 
Oedogonium, 273, 275, 294 
Oenothera, ontogénesis del game¬ 
tófito, 552 

oofioglosales, 425-428 
filogenia y series estructurales, 
427-428 

reproducción, 426-427 
Olea, fruto, 560 

Oligocarpia. pinna fértil, esporan¬ 
gio y esporas, 435 
olmo, 560 
Olpidium. 34 
endogenam, 34 
onagráceas, 76, 554 
ontogénesis, 2 
oogamia, 33, 147 
clorófitos, 283, 286, 291, 292, 
294. 296 
crisólitos, 188 

feofíceas. 208, 211, 212, 217 
rodofíceas, 230, 238, 248. 249, 
252. 254 • 

xantófitos. 261, 262. 263 
oogonio. 39. 40, 205, 208, 263, 
291, 292. 294-296 
incipiente, 40 

(véase también carpogonio) 
oomicetes, 46 
oomicétidas. 33 
oosfera, 39, 40 
oóspora, 39, 40 
germinación. 40 
opérculo, 36, 53 , 304, 325 
Ophiocytium. 260, 261 
Ophioglossum, 424, 425 
arquegomo, 427 
espermatozoide, 427 
esporangio. 426 
protalo, 427 

sección transversal del tallo, 426 
orcaneta, 592 
Orchis mil i taris, 585 
orden morfológico, 97 
Ordovícico, 258, 298 
orégano, 592 

órgano formador de polen, pteri- 
dospermas, 459 
orgánulo, 119 
Origanum. 592 
ornitofilia, 570, 578 
orquidáceas, 556, 559, 573, 593 
orquidales, 593 
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orquídea, 584 

de Madagascar, polinización, 
573 

Orthothecium rujescens, hoja, 342 
Orthoirichum ohioense, estomas, 

345 

Oryza, 593 

Oscillator¡a y 137, 138, 157, 162, 
163, 164, 165, 166 
Osmunda . 431-432 
esporangio y esporas, 432 
sección transversal del tallo, 432 
osmundáceas, 428, 431-433 
filogenia, 432-433 
géneros actuales, 431 
ostíolo, 54, 57, 59, 62, 92, 249, 
252, 253 

Osireobium, 261 

Ostrya virginiana. fruto, 563 
ovario compuesto, 548 

evolución (hipótesis), 547, 548 
simple, 547 
tricarpelado, 548 
trilocular, 548 
unilocular, 548 
óvulo, 373 
anátropo, 549, 551 
anfítropo, 551 
campiiótropo, 551 
cicadófitos, 476-477 
desarrollo, 550 

estructura y desarrollo, 546-547, 
549 

evolución, 462-464 
ortótropo, 549 
desarrollo, 551 
pteridospermas, 462-463 
oxalato de calcio, 472, 486 
Oxalis. dispersión de las semillas, 
568 

oxígeno, 130, 134 


Pachy testa. 461, 462 
Padina, 194, 195 
Paeonia. 541, 560 
Palcodasycladus, 297, 299 
Paleozoico, 9, 174, 192, 228, 599, 
600 

palinologia, 552 
palmera, 472 
Pandorina, 277, 278. 286 
papamoscas, 59 0 
Papaver, 559. 573 
somniferum, cápsula, 561 
papila, 326 
de salida, 37 

papilionáceas, 556, 560, 566, 587- 
588 

papiro como planta de sudd, 565 
parafilo. 341-342, 343 


paráfisis, 54, 59, 64 
paralelismo evolutivo, 599 
paramilo, 149, 267, 268* 269 
parasitismo, 9 
recíproco, 9 

parásito heterotrófico, 120 
obligado, 40, 46, 56-57, 73 
pared celular, algas, 148-149 
bacterios, 121 
paricno, 371, 372 
Parmelia perlata, 105 
saxatilis, 110 
partenocarpia, 559 
partenogénesis, 555 
pascuero, brácteas florales, 538 
Pastinaca. 590 
patata, 41, 560, 591 
Paulineila chromatophora, 166 
Paxillus. 89 

peciolo xeromorfo, 472 
pectina. algas. 148-149. !55. 194, 
231, 260, 273 

Pcctis papposa. germinación de las 
semillas. 558 

pedaliáceas, dispersión de las se¬ 
millas, 566 
Pcdiastrum. 281, 283 
pedúnculo, 134, 141, 391 
Pclargonium. flor «doblen, 541 
película {víase periplasto) 
pelota de esporas, 78, 80 
pehaspermáeeas. 465 
Pcltigcra aphtliosa, cefaJodio. 

110, 112 
Pedia. 315 
ncesiana. 316 
Pedicularia. 86 
penicilina. 122 
Prnicidium, 56 
Peniophora. 84. 85 
pennales (véase diatomeas penna- 
das) 

Pensilvaniense, 356, 600 
Pcnstcmon. 592 
peonia. fruto. 560 
Pcperomia. ontogénesis ginoga- 
metofítica, 552 

pepinillo del diablo, dispersión de 
las semillas, 568 
pera, 560. 586 
Pcrancma. 267, 270 
Percursariu. 280, 281. 287 
perianto. 311. 312. 540 
pericarpo. 241. 249, 252 r 253. 559 
periciclo, 359. 384, 385 
bqniseittrr.. 403 

peridermis. 75, 356. 370 * 

peridinina, 148 

Peridinium. 170, 172 

peridio. 18. 19, 21. 23. 77. 92. 93 

peridíolo. 93 


perífisis, 54 

periginio, 310, 312, 313 
perigonio, 311, 312 
periodicidad estacional, 189 
periodo de estratificación de ve¬ 
rano, 189 
periplasmodio, 456 
periplasto, 170, 174, 178, 260, 
263, 266* 269 
periquecio, 305 
perisporio, Equisetum, 406 
peristoma, 325, 327, 339, 346 
dientes, 325, 335, 336 
peritecio, 53, 54, 59, 62 
liqúenes. 112, 115 
Pérmico, 299, 373. 417, 483, 522. 
534. 600 

peronosporáceas, 40 
peronosporales. 40-41 
personales. 591-592 
Pestalo tic. 97, 99 
petalo, color. 3„ 541 
naturaleza, 540-541 
Pctaiophyiium ralisii. 314. 316 
Petunia. 591 
Pczizc, 66 
pezizales. 65-66 
Piiacus. 266 
Phaeoplax. 175 
Pharostrophion. 206 
Phaeothamnion. 179. 181 
Pluidas. 92 
impúdicas, 96 

Pliancrosorus. 437. 438. 439 
Phlcboptcris. 438 
Phlogiotis. 72 
hdvclloidcs. 73 
Phocnix . fruto. 560 
Plionia. 97. 98 
Phomopsis. 97, 98 
Phragmidium. 79 
Phycomyces. 44 
Phydaainia, 57, 58 
Phydanthus. flor, 575 
Pliyllocladus, 517, 518 
Phylloglossum. 384, 390 
Physarum, 23 
bivalva. 19 
leacopas. 24 

polyccpluilum. 18. 20. 21 
Physcomitrium. aposporia. 328 
Phytophtora infestaos. 41. 42 
Picea. 499. 501, 506, 514 
picnidio, 51, 97 
liqúenes. 112. 115 
pie. 304. 365.' 378, 390 

• • ** • r 4i 

pic/.a i¿cru M • - * 

pigmento. 12. 120. 126. 134 
alcas. 148-149 
carotenoide. 134 
píleo. 54. 65. 66. 85. 89. 92 
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Pilgcrodcndron, 514 

Pilo bol us. 45 

piloboláceas, 45 

Puophoron, 107, 111 

Pilalaria. 452, 453, 454 

pimienta, 591 

Pimpinella. 590 

pináceas, 76. 499, 513-517, 522 

pinna, 410 
pínnula. 410 
Pinnularia, 183, 186 
pino kauri, 519 
Pinas, 498, 499. 513, 514. 519 
androesporófilo. 506 
androgametófito, 508 
androstróbilo, 506 
axilas de hojas escuamiformes, 
501, 513 

floema y corteza del cámbium, 
505 

einosporófilo, 510 
grano de polen, 507 
sección transversal de la hoja, 
502 

de¡ tailo, 503 
xilema secundario. 504 
pina de América. 560 
pirenoide. 178. 186. 195, 231, 233, 
234. 260. 264, 268, 269, 273, 
274. 275 

pirenomicetes. 55, 56-57. 59-60, 62 
piróla. 589 
pirrófitos. 169-175 
Pisonia. dispersión de las semi¬ 
nas. 566 

Pistia como planta de sudd. 565 
Pisum. 538. 539. 559, 587 
pixidio. 561 
placa (véase lámina) 
placenta. 509, 546 
placentación axial, 546, 548 
basal, 546. 548 
central libre, 546, 548 
definición, 544, 546 
laminar, 544, 546 
parietal. 546. 548 
submarginal. 546 
Plagiochila asplenioides, 312 
tridenticulata , 307 
virginica. propágulos. 307 
xokogurensis fragilifolia, 307 
plancton, 165, 173, 182, 189, 190 
191, 225, 262, 270, 296, 297, 
298 

planogameto, 33, 37 
planóspora, 32, 34 

(véase también zoospora) 
piano/.igvAc, 34 
biflacelado. 37 

Plantago. dispersión de las semi¬ 
llas. 566 


Plantago major. pixidio, 561 
plantas acuáticas, 7 
arquegoniadas, 302 
autotróficas, 7, 120, 131, 145, 
171, 174. 178, 185. 195, 232, 
260, 268. 274, 275 
auxotróficas, 171, 174, 182, 268, 
275 

con flores. 2. 4, 5. 7. 586 
patógenas, 41 
perennes, 7 

vasculares, 8. 9. 14. 34. 40, 78, 
354-356 
anatomía. 356 
características. 356 
distribución geográfica, 356 
documento fósil, 355 
evolución, 355. 360, 367, 600 
fósiles, 6 

importancia económica, 356 
morfología ' y distribución. 
356 

nutrición. 9 

origen y extensión en el 
tiempo. 354-355 
registro fósil. 6 
plasma sanguíneo, 123 
plasmodesmo, 163, 239, 253 
en el ginogametófito de las ci- 
cadales, 480 
plasmodio. 17. 31, 37 
reticular, 27 

plasmodiocarpo, 18, 19, 23 
plasmoeamia. 48, 49, 51* 53, 56, 
68. 69 

Plasmoparo vitícola, 41, 42 
plasridio. 119, 134, 143 
plátano, 560 
Platanus. fruto, 560 
Plectocolea hyaliña. 312 
plectomicetes. 55-56, 59 
plectostela, 384 
Pleodorina. 277, 279 
Pie os pora, 62. 63 
Pleurocapsa, 160 
Plcurococcus, 281, 282, 297 
Plcuromeia. 373, 374 
pleuromeiales, 367, 373-374 
Pleurotus, 89 
ostreatus, 93 
ploide, 5 

Plumbageda. ontogénesis ginoga- 
metofítica. 552 
Plumbago. 552. 566 
pneumatociste, 209, 214, 215, 221, 
222 

Poa. apomixis, 555 
población heterogénea, 4 
homogénea, 4 
podecio, 107, lli 
podocarpáceas. 517-518 


Podocarpus, 499, 501, 511, 517, 
518 

andostróbilo, 506 
grano de polen, 506 
hojas y semillas, 516 
semilla y epimacio, 509 
Podosphaera leucotricha, 56 
««podredumbre seca de las frutas 
de hueso», 65 

Pogonatum. gametófitos, 335 
Pohlia camptothrachela. propágu- 
gulos, 306 
polen, 9 

poliembrionía. cicadales, 481 
coniferas. 513 
por escisión, 513, 527 
simple, 512, 513 
polifilogenia. 601-602 
polímero, 122 
polinio, 577, 582, 585 
polinización, 552, 570 
poliploide, fertilidad, 5 
poliploidía, alopoliploide, 5 
alotctraploide, 5 
aneuploide. 5-6 
autopoliploide. 5 
diploide, 5 
pentaploide, 5 
tetraploide, 5 
triploide. 5 

polipodiáccas. 76, 440-442 
filogenia, 441 

relación con las dennstaedtiá- 
ceas, 448 

poiiporales. 85-87, 90 
polisacárido, 122 
(véase también almidón, almi¬ 
dón de cianófitos, almidón de 
florídeas. crisolaminarina, la- 
minarina) 
políspora, 240 
polistela. 380, 381 
politríquidas, 327, 328, 334-337 
esporófito, 337 
gametófito, 334-335, 337 
interrelaciones, 337 
lámina. 335 

polución, 165, 173, 191, 270, 298 
Polykrikos, 171, 172 
Polygonatum. 593 
Polyneura, 245 
Polypodium. 411, 440, 441 
Polyporus , 87, 90 
Polysiphonia, 248, 250, 251, 252, 
254 

Polytrichum commune, 336 
formosum, órganos sexuales, 
304 

gametófito, 326 
hojas, 326 

importancia ccunonuw*, 
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pomo. 560 
pomoides, 548. 560 
Populas. 76, 556. 588 
Poro Ha. esporas, 314 
Porta, 87. 90 

poro de descarga. Chytridium . 36 
membrana celular. 185 
Porphyra, 236. 238. 239. 255, 256, 
257 

Porphyridium, 235, 255 
portulacáceas, placentación, 546 
Posrelsia, 225 
Potamogetón. 7 
gramm incas. 8 
Potentilla, fruto. 560 
poníales, 326 
Prasiola. 283 

Precámbrico, 167, 354, 599. 600 , 
601 

preéspora, 127 
prehelechos. 409, 415-419 
Preissia. esporas, 319 
Prepinus, 498 

primordio anteridial, 377, 382, 

475 

del tallo. 365 
Prímula. 590 
floribunda. 5 
kewensis. 5 
verticellata. 5 
primuláceas. 590 
placentación, 546 
prímula Jes, 590 
probasidio. 72 

Probase idea, dispersión de las se¬ 
millas. 566. 567 

procesos elementales en la teoría 
del teioma, 603-604 
productos de reserva, algas 

148-149 

procametangio, 44. 45 
progimnospermas, 463, 4 *^ 

• I rchaeopteris. 493. 494 
Prónuba, mariposa nocturna en 
la polinización, 582 
propágulo. 203, 306. 307, 334 
pedunculado. 306. 334 
prosénquima. euascomicétidas, 54. 

55, 64 

prosuspensor, 512 
protaJo. 362 
proteína, 120, 122, 123 
Proterozoico, 228 
Protista. 13 

protoangiospermas. 537 
Protohyenia. 395. 396 
Protolepidodendron. 368, 369 
protonema, 295. 296 
protoplasto. 121, 123-124 
protopteridiales. 415-416 
Protoptcridium, 415 
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Protopteris. 446 

Protosphagnum. comparado con 
Sphagnum. 331-332 
nervarum. 348 
protostela, 359, 363 
heléchos, 410. 417, 425, 428 
medulada, 361, 403 
protoxilema, 361, 363, 371 
protozoo. 43, 46, 123 
Prunus. 64, 76. 555. 560, 566, 

586 

Psaronius, 421, 423, 424 
Pseudobornia. 396, 398 
pseudobomiales. 396 
pseudocapilicio. 20 
pseudocifeia. 110, 113 
pseudocilio. 277 
Pseudoctcnis. estomas 471 
pseudoeláter, 325 
Pseudolarix. 513 
Pseudomicrosportella. 260, 261 
pseudomonadales. 134 
Psettdopeziza medica?inis. 64 
pseudoplasmodio, 24, 25, 26* 27 
29 

pseudopodio, 264. 327 
pseudorraíc, 185, 186 
pseudosacaromicetáccas. 98 
pseudosporo, 507, 515 
Pseudosporochnus. 416 
haces vasculares. 418 
reconstrucción. 418 
Pscudotsugu. 89, 498. 502. 505. 
508, 514 

psilófitos. 358-365 
estructura. 358 
inferrelaciones. 365 
teoría del teioma. 365 
Psilophyton. 359 
Psilotum . 356. 360. 362-364 
distribución y ecología. 365 
embrión, 365 

órganos esporógenos. 361-362 
protalo. 362 
relaciones, 365 
Ptcha. 560 
Pfcridium. 41!, 448 
oquilinum. 13 

pínnulas y esporangios. 449 
sección transversal dei tallo. 

412 

pteridospermas. 458-466 
esporas, 552 

relación con los cicadófitos, 

471 

heléchos, 559 

pteridospermófitos. 458-466 
origen de los antófitos, 537 
pteridospermas del Mesozoico. 
465-466 

Paleozoico. 3. 459-461 


pteridospermófitos. ptendospermas 
del Paleozoico, filogenia, 461 
semillas. 464-465 
Pterigoneurum. laminillas de las 
hojas. 341. 342 
Pteris. esporas. 450 
pterófitos. 409-456 
morfología y anatomía. 409- 
412 

reproducción, 412-415 
Pterophyllum. estomas. 471 
Pteruchus. 464 
Pterygophora. 211, 219 
Pitccinia. desarrollo de los basi- 
dios. 78 

graminis. 73, 75. 76. 77 
malvaceantm. 75 
Pucciniastrum epilobii. 76 
Pulmonaria. 592 
pulmonaria. 592 
punto, 183, 185 
Pylaiella. 196, 200, 201 
Pyracantha, 587 
Pyroncma omphalodes. 65 
Pyrus. 76. 560. 586 


Que ruis. 557. 560 
saber. 588 
queso. 133 
quilla. 183. 185 
quiropterofilia. 570. 579 
quiste, bacterios, i 26-127, 131. 

133 

hongos. 34. 3<\ 38 
mixomiccres. 20 
quitridiaies. 34-36. 38 
quitridiomtcetes. 46 
quitridiomicétidas. 34 
quitina, algas. 149, 273 

hongos. 32. 34, 36. 38, 4!. 50, 
69 

liqúenes. 116 
mixomicetes. ¡9 


Rabanillo corredor, 562 
radiolarios. 172. 175 
radio medular. 370. 504 
Radulum. 86 
rafe. 183, 185. 186 
Rafflesia. tamaño de ia flor, 540 
raíz, 146, 209, 224 
diarca, 387 
monarca. 387 
nodulos. 132. 133 
pelos, 133 
tria rea. 387 
Rulfsia. 201 

rama carpogonial. 231, 251, 253. 
254 


rama larga, 484, 485 
ramificación falsa, 137, 162, 163 
pinnada, jungermanniales, 311 
póstica, 311 

pseudomonopódica, 380, 384 
simpódica. 384 
ranales. 589 
androsporófilo. 544 
flor primitiva, 538 
grano de polen, 552 
ranunculáceas, 76. 589 
androceo primitivo, 542 
ranúnculo acuático, 7, 8 
Ranunculus. 76, 560, 589 
aquatilis. 7, 8 
raquis, 410 

rastro foliar, 359, 371, 375 
cicada les. 472 
Equisetum, 404 
Ginkgo. 485 
ratón, 165 

reacción fotoquímica, 134 
sero lógica, 130 
readales, 589 

Reboulia hemisphaerica, 321 
receptáculo. 92. 211, 224 
recombinación, 504 
reducción, conos de las cicada les. 
476 

división. 44 

(véase también meiosis) 
estróbilos de ’as coniferas. 493 
evolutiva. 365 
himer.ofiláeeas. 444 
isoetales. 378 
L> pidostrobus. 372 
ofioglosales. 427 
pie uro me ia. 374 
pieuromeiaies e isoetales. 375 
telomas. 604 
región alar. 34 J 
RegnrWdium. 452. 453 
relación nlogenética, 596, 601. 602 
comparación con la serie fe- 
nctica. 597. 598. 602 
reproducción asexual, briófitos. 
306. 307 
hepáticas, 307 

honeos. 40. 43. 45. 48-49, 50- 
51, 69. 80 
musgos. 306 

sexual" 2. 3. 5, 6, 36, 40, 45, 
51-52. 129-130 
reserva de agua. 60 
resinero. 519 
respiración. 123, 130 
retama, 572, 573 
Rhabdoporclla. 297. 298 
Rhacomitrium cancscens. peristo- 
ma, 346 

lanuginosum. esporangio. 344 


Rhizobium leguminosarum, 120, 
121, 132, 133 
Rhizochloris , 260, 261 
Rhizophora. 556 
Rhizopus stolonifer, 44. 45 
Rhododendron. 589 
Rhodoglossum. 243 
Rhodomicrobium. 141 
vaniellii, 139 

Rhodospirillum rubrum. 135 
Rhodymenia. 256 
Rhynia, 359, 360 
concepto de teioma, 603 
Ribes. 77, 565 
Rice ardía, 314 

comparada con las hepáticas fó¬ 
siles, 347 

localización del arquegonio, 315 
multifida, 316 
palmara, propágulo, 307 
Riccia, 322 
beyrichiana. 321 
Ricciocarpus, 167 
natans. 320 
Rickertia. 264 
rickettsiales, 131, 143 
Riel/a. 318 
americana. 319 
comparada con V aiadita, 349 
riniáceas. 603 
ntidoma. 504 
Rivularia. 162, 163. 166 
rizado de las hojas ael melocoto¬ 
nero. 49 
rizina, 107 

rizoforáceas. adaptación litoral. 
565 

rizóforo. 380. 381 
rizoide. 209. 233. 235. 236. 237. 
2S1. 282. 288. 289, 296. 356 
briófitos. 303 
hongos. 32. 36 37 44 
rizoma. 356. 428 
rizopiasto. 32 
Robinia . 538 

pseadoacacia, estipula, 540 
roble, 560. 588 
«rocío de miel», 62 
rodoficcas. 230 
rodófitos. 230-258 
Rogersia. 590 
romero, 592 

Rosa. 541, 549, 573, 586 
rosa, 573, 586 

rosáceas, 76. 543, 549. 556, 586- 
587 

rosales. 586-587 
Rosemarinus. 592 
róstelo, en las orquídeas. 584 
roya. 73. 77, 78, 96 

alternancia de hospedantes. 76 


roya, autoica. 73 

de las ampollas del pino, 75 
del trigo, 75 
heteroecia, 76 

Rubus. 549, 555, 560, 566, 586 
ruibarbo de prado, polinización, 
570 

Rumex. dispersión de las semillas, 
562 

rumiantes, 133 
Russula, 89 

Sacaromicetáceas, 48 
saccus (<o polen vesiculoso), 493, 
504, 507 

Saccharomyces cerevisiae, 48 
ellipso ideas. 48 
Saccharomycodes ludwigii, 48 
saco embrional, 551 
Sagina. 565 

salicáceas, 76, 554, 565, 588 
salicales, 588 

salicaria, dispersión de las semi¬ 
llas, 565 
Salix. 557, 588 

scoalcriana. estípulas, 540 
sitchensis, grano de polen, 554 
salmonelosis, 134 
Salmonella typhi, 133 
salmuera, 133 
Salpiglossis, 591 
salsifí, 591 

Salsola kali. dispersión de las se¬ 
millas, 562 
Salvia. 573, 592 
pratensis. flor. 574 
salvia, 573, 592 
Salvinia. 455 

salviniales. morfología, 456 
filogenia, 456-457 
sámara. 560. 563 

Sanmiguelia como posible antó- 
fito, 537 

saprobio, 7, 31. 34,'145, 171, 175, 
186 

saprofito. 7 

Saprolegnia. 38. 39, 46. 47 
saprolegniáccas, 40 
saprolegniales, 38-39 
Sarcothamnas, 572, 573 
seo parias, flor, 574 
Sargassum. 209, 215, 218, 222, 223 
Sarracenia, trampas para insectos, 
538 

Satureja, 592 
sauce, 565 

Saxegothaea. 517, 518 
Saxífraga. 590 
saxifragáceas, 590 
saxifragales. 590 
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Scapania. variación en la morfo¬ 
logía, 308 

Sciadopitys, 516, 517 
grano de polen, 507 
hojas y conos, 516 
sección transversal de la hoja, 
502 

Sciaromium jryei, hoja. 342 
Scirpus. 76 
Sclerorinia, 65 

Seo ule ría aqnarica, esporangios, 

344 

Scytonema, 162, 163 
Scytosiphon, 196, 202, 204, 206 
Schist osiega pennata. 340 
protonema refríngeme, 338 
Schizaca, 410, 433, 435 
Schizanthus, 591 
Schizonema (véase Navícula) 
Schizosaccharomvces octosporus. 
48, 49 , 

Schizothrtx, 161, 162 
Sebacina, 72 
Socale, 593 
segregación, 3 
selaginelales. 367 
evolución, 378-379 
Selogiadla. 368, 378, 379 
aspecto. 380. 381 
distribución, 380 
emorión, 383 

estróbilos, esporófilos v espo¬ 
ras, 383 

filogenia, 383-384 
gametófito femenino, 385 
masculino, 384 
hojas, 380, 381 
raíces, 380, 382 
reproducción, 382-383 
rizóforos, 381 

sección transversal del tallo, 

381, 382 
tallo, 380 

Selaginellites, 378, 379, 383 
selección natural, 2, 4, 6 , 7, 597 
Selenomonas, 134 
sello de Salomón, 593 
semilla, 458, 556-559 
adaptación al medio ambiente, 
556, 558 
alada, 562 
albuminosa, 556 
dispersión mecánica, 569 
por el viento, 562, 565 
evolución, 464-465 
exalbuminosa, 556 
longevidad, 557 
origen, 378 4 

viabilidad, 557 
Senecio, 591 

septo, 32, 38, 50, 52, 69, 73, 81 


septo falso. 32 
septobasidiáceas, 70 
Seproria. 97, 98 
sequía fisiológica. 515 
Sequoia. 498, 499, 507, 516, 517 
Scquoiadendron, 356, 499, 502, 
517 

serbal, 560 
seta, 80, 305, 306 
venenosa, 66. 89 
«sha-mu», 516 
sícono, 561, 583 
sífilis, 141 

sifonales, 273, 274. 281, 299 
sifoneína, 149 

sifonocladales, 273, 275, 281, 297. 
299 

sifonostela, 380 

ectofloica. 403, 41!, 412, 428, 
434 

heléchos. 410. 434 
sifonoxantina, 149 
Sigil/aria, 373 
Silene, 590 

sílice, algas, 148. J85, 260. 262 
silicificación. 181 . 188 
siJicoflagelado, 178, 179, 182 
silicua, 560 
siJícula. 561 

Silúrico, 298, 355. 599, 600 

simbiosis. 9 

sinandrio. 528. 531 

sinangio, 412, 420, 422 

sincarpia. 546 

sindiploidía. 555 

smérgida en el ginogametófito, 

551 

singamia, 2, 129 
algas, 147, 150 
hongos, 34-35, 49 
importancia biológica, 34 
singénesis, 603, 604 
Siphonocladus, 297, 298 
sirenina, 37 

sistema fenético. 11-12, 597-598 
vascular, 146 

Sisymbrium. dispersión de las se¬ 
millas, 562 
sitosterol, 149 
(véase también estero!) 

Sium, 76 

Smilax, estípulas, 538 
laurifolia, estípulas, 539 
soja, 588 

solanáceas, 6, 591 
solanales, 591 
Solanum, 560, 591 
Solenia, 85, 87 
solenostela, 412, 428 
Solenostoma crenuliformis, cuer¬ 
pos oleaginosos, 313 


Solenostoma sphaerocarpa. cuer¬ 
pos oleaginosos, 313 
Solorina crocea. cefalodio, 110 
saccata. 106 

somatogamia. 52, 68, 69, 75 « 
Sorbas . 555, 560 
Sordaria fimicola, 55. 59 
soredio, 111 
función, 111 

soro, 26, 70. 80. 412, 449, 451 
soróforo, 26 
Sparassis, 86 
radicalus. 87 
Spartina alterniflora, 5 
marítima. 5 
townsendii. 5 
Sparhodea. semilla. 564 
Sphacclaria. 196. 202, 203. 209. 
217 

Sphacrocarpos. 319 
estudios genéticos. 318 
Sphaerophorus globosas, apote- 
cio. 106 

Sphaerothcca. 57 
Sphacrotilhis. 137 
notaos, 138 
Sphagnum. 341 

absorción de líquidos. 303, 329 
caiiptra, 329 
cápsula. 329. 330 
dispersión de las esporas. 331 
esporas, 331 

esporófitos. 329, 331. 332 
estomas. 327 
gametófito, 326, 328-329 
importancia ecológica, 331 
económica, 332 
interreiaciones. 331-332 
magcUanicum, 330 
papillosum, 330 
protonema protálico, 330 
registro fósil, 349 
rizoides, 326 
squarrosum, 330 
tencllum, 330 
turberas, 182 
formación, 331 

Sphcnolobus minutus, propágulos. 
307 

Sphcnophyllum, 398 
filogenia. 399 
reconstrucción, 399 
sección de los conos, 400 
transversal de la raíz, 400 
del tallo, 400 

Spiraea, 587 

Spirillum beijerinckii, 137 
serpens, 137 

Spirogyra. 34. 273, 290, 292 

Sp indina. 157. 162, 163 

Splachnum luteum, esporangio. 344 


Sporobolomyccs roseas. 98. 99 
Sporocyrophaga. 141 
Siangeria. 472 

Srapelia. polinización, 577, 578 
Sraphylococcus. 126, 134 
Sraurastrum. 290, 292 
Stcccherinum ochraecum. 86 
Srcrnonitis. 18. 23, 24 
Stcmphyllium, 62, 63 
Stcreum. 84, 86 
Sítela, 110 

sv Iva rica, 113 

• 

Stic he rus, 437 

Sfigeoclonium. 276. 280, 28 J. 282, 
283, 603 

Stigonema. 161. 162. 166 
liqúenes. 105 

Strclitzia rvainae. polinización. 
578 

S/reptococcus. 126, 134 
Streptomyccs. 142. 143 
Stylites, 374. 375, 378, 379 
Stylodinium. 171, 172 
sudd. 565 

suero sanguíneo, 123 
sulco. 170. 17!. 461. 477 
suspensor, 38 3 
primario. 512, 531 
secundario. 512, 531 
sutura, espora. 362 
Svalbordia, 415. 416 
S\ mphytum, 592 
Synchitrium, 34, 35 
Syncchococnts, 160. 166 
Synura. 179, 181 
Syrincodcrma. 204 


Tabaco. 559. 573, 591 
tabique transversal, 43, 127, 141 
tafrinales, 49 
Taiwania. 517 

Takakia. células mucilaginosas, 
309 

gametófito, 310, 311 
naturaleza primitiva. 310 
takakiáceas, 309 
Talaromyccs, 56 
vermiculatus. 56. 57 
talo cenocítico, 260, 281, 289 
crustáceo, liqúenes, 105, 106 
escuamuloso. liqúenes, 108 
gelatinoso, liqúenes, 109 
holocárpico. 32, 34 
homómero, 105 
sorediado, liqúenes, 105, 106 
tallo, 146. 209. 225 
monopodial. 359. 367 
tanino. 486 
de feófitos. 195 


tanques de oxidación. 298 
tapete. 377 

Taphrina deformaos. 49 
Taraxacum. apomixis, 555 
grano de polen. 554 
taraxantina. 149 
Targionia hypophyllo. 320 
taxáceas, 520 

distribución del género, 494. 522 
registro fósil, 520, 522 
taxales, 522 

taxodiáceas. 499, 515-517 
distribución del género. 493, 
515, 517 

registro fósil, 517, 522 
Taxodium. 498, 501. 515, 517 
taxonomía, 13 

Taxus, 502. 509, 510. 520. 521 
Tayloria spiachnoides. penstoma, 

346 

Tecoma, semillas. 562 
tecoma, semillas. 562 
tejido. 12. 54 

de transfusión, 371. 372, 502 
primario, 356 
secundario. 356. 370 
Botrychium. 426 
teleforaceas. 85 
telio, 75. 76 
lelióspora. 78, 79, 80 
germinación. 75. 78. 80 
lelufasc. 3 

teloma, 463. 603-604 
temperatura. 43. 130 
teoría apcndicular, 546 
axial, origen del ovario infero, 
547 

de la correlación. 599 
tépalo, 540 

Terciario. 298. 434, 498. 515, 518, 
520. 533, 600 
termitero, 80 
Termitomyces. 80 
testa, 556 
tétanos. 132 
Tetraclinis, 515 
telráfidas. 328, 333-334. 335 
esporófito, 334 
gametófito. 333-334 
peristoma. dientes, 327, 334 
formación, 334 
T ctragonidium, 175 
Tctraphis, 328. 333 
brote propagulífero, 334 
geniculata, seta, 334 
peullcida. 334, 335 
propágulos. 334 
tetraplóide. 5 
Tetras pora. 277, 279 
tetráspora. 231, 247, 248, 250. 253, 
254, 255 


tetrasporangio, 231, 241, 248, 250, 
252, 253, 254, 255 
tetrasporófito, 231, 240, 241, 248, 
250, 252, 253. 254 
Tetrodontium, 333 
Thalictrum. polinización, 570 
Thelcphora, 86 
T helio h irte lia, hoja, 342 
Theriotia. células de las hojas, 338 
Thiothrix, 137, 167 
Thuidium delicatulum, parafilo, 
343 

Thuja, 13, 514, 515 
Thujopsis, 514 
Thymits, 592 

tiempo geológico. 6-7, 354, 599 
escala, 600 

tierra de diatomeas, 191 
edad, 6 
tifus, 143 
tilctiáceas. 78-80 
Tilia, fruto. 560. 563 
tilo, 560 
tilosoide. 503 
TUlciia. 78, 79. 80 
T'rnmm ha ver ico. peristoma. 346 
tiorrodáccas, 134 

tipo parenquimático, bangiofici- 
das. 233. 235-238 
dorófitos. 275, 276, 280, 281, 
282 

feofíccas, 199. 200, 202-204, 
206, 207, 209 

pseudoparenquimático. clorofí- 
ceas. 285 

cuascomicétidas. 54. 55, 56. 
59, 62, 64 

floridoficidas, 240, 243-246 
tizón. 78, 80 

Tnusipteris , 356, 360, 362, 363. 
364 

Todo a. 431 

Tolypothrix. 162, 163. 167 
tomate. 560, 561, 591 
tomillo. 592 
tordo, 566 

tornasol de liqúenes. 117 
Torreya. 520. 521 
Tormla frágil if olia, 306 
muralis, 340 

papillosa. propágulos. 306 
princeps, esporangio. 344 
rnralis. hoja. 342 
toxicidad, cianofíceas, 165 
dinoficcas. 173-174 
toxina. 132, 165 
trabécula. 377, 380, 382 
Trachclomonas. 266, 267 
Tragopogón. 5. 591 
T rail ¡ella, 241. 249 
trama. 83 
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transducción. 130. 132 
transferencia nuclear, 51, 52, 59, 
80-81 

transformación, 129-130, 131 
transportador de electrones, 134 
Tranzschelia discolor, 76 
Trapa como planta de sudd, 565 
tráquea, Equisetum, 403 
Gnetum, 530 
heléchos, 411 
Selaginel/a, 380 
traqueida, 359, 376 
anillada o anular, 359, 368 
escaiariforme. 359. 368. 370 
heiicada, 361 
radial, 502 
tra venino, 166 
trébol, 588 

Trebou xia, liqúenes. 105 
Trechispora. 86 
tremeláceas. 71, 72, 73 
tremelaies, 70-73 
Treme lia, 71, 72 
auraniia, 72 

Trepo nema pal/idum, 139, 141 
treponcmatáccas. 139 
Tre tibia, 314, 347 
Triásico. 228 , 258. 298. 373, 396, 
438. 465, 520. 600 
Tribonema, 260. 261. 262. 263 
Tricerariimi, 186 . 187 
Tric/iia. 21 

tricoblasto. 251. 252, 253, 254 
tricociste, 174 

i véase también cycciosoma) 
tricógina. 51. 52, 60. 23!. 237. 24! 

248. 252. 253 
tricomicétidas. 43 
Trichomanes. 442 
soro e indusio, 443 
Trichopitys, 483. 48J 
7nfolinnt. 167. 573, 574, 587 
trigo. 593 

número de cromosomas, 5 
poliploides. 5 
trígono, SOS. 313 
Tñllium. 541 
triploidc. 5 
triquiales. 21 
Tritiami, 593 
trisó mico, 6 

Tropacolum, 572. 573 
trufa, 66 

Tsuga. 510. 512, 514 
tuberales, 66 

Tubercularia vtdgaris, 97 
tuberculosis, 143 
Tuber giganreum, 68 
tuberosidad, antocerotales, 323 
Tubifera ferruginosa. 20-21, 22 


tubo de descarga. 34, 38 
fertilización, 33, 39, 40 
infección, 34, 38 
penetración, 36 
embrional, 512 
germinal. 71. 143 
polínico, 476, 552, 554 
Tulipa. 540. 593 
tulipán. 593 
tulipero, 538, 586 
túnica-corpus, 513 
turba, formación, 331 
Tvp/ia. 85 
Typimía. 85, 86 


Ulota megalospora. 346, 347 
phyllanrha. propáeulos. 306 
Ulothrix. 273, 279. 280, 281. 287, 
603 

ulotricales. 279, 287 
Utva. 280. 281. 283, 287. 288, 289. 
298 

ulvales. 279 

[véase también ulotricales) 
umbelales. 590-591 
umbelíferas. 560. 565. 590-591 
Umbilicaria como alimento de 
emergencia, 116 
poly pitilla. 106 
Umkomasia. 464 
Uncinida, 58 
necator, 56 

uncinulación. 52. 69. *>6 
uniestratiricación. 303 
umsexualidad, 4 
uranio, itopos, 59v 
uredio. 75. 76, 77 
uredinales. 70. T3-7S. 50 
Uredinopsis longimucronata. 76 
nreauspora. 75, 77 
treinta sciila 593 
Uraco ceas. 171. 172 
Urocystis. 80 
cepnlae. 8 ! 

Uroglena . 179. 181 
Uromyces lincoloras. 76 
Uros pora. 281. 284 
Ursinia. fruto. 564 
Usnea, 108 
longissima, talo, IOS 
ustilagináceas. 78. 80 
ustiiaginaies. 78-80 
Ustilago. 78. 79, 80 
commelina. 81 
maydis. 80. 81 
tritici. 80 

uva. 559. 560. 562 
de oso. 589 
espina. 77 


Vacúolo, 185. 195, 196. 268, 269 
contráctil, 178, 268, 273 
desarrollo del capilicio, 19 
gaseoso, 156, 157 
mixomicetes. 19 
vaina. 137 

valeriandceas, reducción dél cáliz 
540 

valisneria. polinización. 582 
V alo nía. 281. 284 
VaUisneria. 580, 582 
valva. 183. 185 
varilla faríngea. 267 
Vaacheria. 46, 260.. 261, 262, 263 
vector. 143 
velo. 376. 377 
parcial. 87 
universal. 89 

venación, heléchos, 410. 411 
Ventana inaeqaalis. 51. 62, 63 
veratro blanco. 593 
Vcratram álbum, 593 
verbasco. 592 
Vcrbascam, 592 
vernación circinada, 429 
Verónica. 576, 578, 592 
verónica, polinización, 578 
Vcrpa bohémica. 66. 67 
Verrucaria maara. ecología. 118 
micros pora. 1 18 
viabilidad, endósporas. 127 
esporas de tizones. 80 
vbno. 120. 131, 134 
Vibrio comma . 134 
Vicia. 5S8 
gigantea, fruto. 569 
viento, dispersión de las semillas. 

562. 565 
vientre. 303 
vilano. 563, 567 
Viola. 538, 542. 544, 572. 573 
violaxantina. 149 
violeta. 57¡. ¿73 
virales. 13!. 143 
virus. 130. 143, 600 
Viscam álbum, dispersión de las 
semillas. 566 
visión valvar. 185 » 
vitamina. 130 
B 2 , ! 86. 271 
D, 48 

Vil¡s. 559. 560, 562 
voluíina, 123 
volva, 89 

volvocales, 275, 277, 278, 279. 

286, 287 

Volvox. 277. 279, 283-286, 297, 

299 

Vorcutunnularia. comparada con 
Sphagnum, 331 
plicata. 348 
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Wtlwitschia. 356, 527, 528 
embriogenesis. 531 
esclereida. androstróbilo y po¬ 
len. 529 

ginostróbilo y semillas, 530 
welwitschiales. 527-530 
Widdringtonia, 514 
Williumsonia . 468-470 
órgano polinífero, 471 
seminífero, 471 
reconstrucción, 470 
williamsoniáceas, 468 
winteráceas. androceo primitivo, 
542 

grano de polen, 552 
Wolffia. 356 
tamaño, 537 

Xanthophycomonas. 260, 261 
Xanthoria parietina, ecología. 118 
xantofila, algas, 149, 195 
bacilariofíceas, 185 
carofíceas, 274 
cianofíceas, 157 
clorofíceas, 268, 274 
cloromonadofíceas, 264 
criptofíceas. 175 
crisofíceas, 178, 185 
dinofíceas, 170 
euglenofíccas, 268. 274 
rodoficeas. 232 
siíor.ales, 274 
xantoííceas, 260 

Xenasma. 86 
xilana. algas, 149. 273 
xiiariales. 59-60 

xilema. 354, 355, 356, 360, 361. 
371, 503 


xilema anficribal. 421 
endarco, 399, 403, 405, 460 
mesarca. 361, 39!, 443 
radios. 370. 371, 502. 504 
Xylaria. 60 

Yogur. 133 

yuca, polinización, 582 
Yucca. polinización, 582 

¿amia. 167, 472, 473. 474 
androsporófilo. 476 
esporófilo, 478 
grano de polen. 477 
sección transversal del tallo. 475 
semilla. 478 
zanahoria. 590 
zarcillo estipular, 539 
leguminosas, 538 
zarzamora, 560, 566, 580, 586 
zapatilla de la reina, 578 
Zea. 593 

zeaxantina, 148-149, 175 
(véase también xantofila) 
zignematales, 273, 275, 290, 292, 
297. 299 
zigóforo, 44 
zigomicétidas. 41-46, 66 
zigóspora, 43, 44, 45 
(véase también zigoro) 
zigoto, 146 

ciorófuos. 283, 285, 286, 287. 
288, 289, 290, 291. 293, 294. 
295. 296 

crisófitos. 188. 190. 19! 
dinofíceas, 171 

feofíceas, 212. 213, 217. 218, 
220 
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Zigoto, hongos, 34, 38, 49 
rodófitos, 231, 238, 241, 253 
xantófitos, 261 
Zinnia, 591 
zonación, 221-222 
zona cribosa, 359 
de transición, 200, 204 
fótica, 12 

intermareal, 222, 223, 225, 255. 
296 

submareal, 218, 221 , 222, 223- 
225, 226 

Zoochlorella. 297 
zoopagales, 46 
Zoopage, 45 
zooplancton, 173 
zoospora, algas, 146 
clorófitos, 282, 285, 288 
criptofíceas, 175 
crisófitos, 181 
dinofíceas, 171 
enquistada. 34-35, 38 
euglenófitos, 267, 268 
feofíceas. 195, 196, 208, 209, 
218 

flagelos, 32 
hongos, 37, 38, 40 
microscopía electrónica, 32 
movimiento ameboide, 34 
primaria. 38 
secundaria. 38 
uniflagelada, 38 
xantófitos, 260, 263 
zoosporangio, 34, 40 
zooxanieia, 175 
Zygnema. 273, 290, 292 
Zygogynurn. carpelo, 546 
Zygorrhynchas, 44, 45 
moelleri, 46 
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